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Aus dem Physiologischen Institut der Universität Innsbruck 


Nutzzeit, Minimalzeit und Chronaxie * 
Von F. Scheminzky (Innsbruck) und W. Schmidt (Innsbruck) 


Mit 2 Textabbildungen 


Eingegangen am 20. Februar 1957 


Aus zahlreichen elektrophysiologischen Arbeiten ist bekannt, daß der 
Reizerfolg eines überschwelligen galvanischen Stromes z. B. an 
einem Muskel oder Nerven nicht bloß von der Reizstärke, sondern auch 
von der Stromflußzeit abhängt. Läßt man die Reizstärke konstant, ver- 
kürzt aber die Stromflußzeit von sehr langer Dauer ausgehend allmählich 
bis auf kürzeste Zeiten, so lassen sich hintereinander drei Versuchsphasen 
unterscheiden: in der ersten ändert sich der Reizerfolg nicht, in der 
zweiten nimmt er bis zum Verschwinden ab, in der dritten bleibt der 
Reiz vollkommen unwirksam. Ungeändert bleibt der Reizerfolg in der 
ersten Phase solange, als die Verkürzung der Stromflußzeit nur eben 
jenen Teil des Stromes abschneidet, der für den vollen Reizerfolg 
nicht notwendig, also „nutzlos ist“; in Erweiterung eines schon vorher 
von Hermann? aufgestellten Begriffes hat Gildemeister? die für den 
vollen Reizerfolg unbedingt notwendige Stromflußdauer „Nutzzeit“ 
genannt. Wird diese Nutzzeit bei weiterer Verkürzung des Stromflusses 
unterschritten, so nimmt der Reizerfolg in der zweiten Phase zwangsläufig 
ab, bis die Minimalzeit für diese Reizstromstärke erreicht wurde. Wird 
in der dritten Phase schließlich auch diese noch unterschritten, so bleibt 
eben ein Reizerfolg überhaupt aus. Nutzzeit und Minimalzeit hängen 
weiters nicht nur von der Erregbarkeit des gereizten Objektes ab, sondern 
auch von der jeweiligen Reizstromstärke; besonders für die Minimalzeit 
sind die Beziehungen gut durchuntersucht und finden in der bekannten 
Reizzeit-Spannungskurve von Hyperbelform ihren Ausdruck. Aus dieser 
ergibt sich, daß zu jeder Reizstärke für das gleiche Objekt im gleichen 
physiologischen Zustand auch eine bestimmte Minimalzeit gehört. Für die 
Minimalzeit der verdoppelten Schwellenreizstärke hat Lapicque* den 
Sonderausdruck „Chronaxie“ in die Reizphysiologie eingeführt; dieser 
Autor definiert selbst als Chronaxie jene Zeitdauer des galvanischen 


* Vorgetragen auf der Tagung der Deutschen Physiologischen Gesellschaft 
in Graz 1955. 
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Stromes, mit welcher die Schwellenerregung bei doppelter Intensität des 
Schwellenwertes — der von Lapicque „Rheobase“ genannt wurde —, 
erreicht wird. 

Eine solche Auffassung vertrat bisher jedenfalls auch der eine der 
Verff.; diese wurde allerdings erschüttert, als er im Zusammenhang mit 
einer falschen Antwort auf eine Prüfungsfrage die Definition der Chro- 
naxie in den gebräuchlichen Hand- und Lehrbüchern der Physiologie 
nachzuschlagen begann. In 15 einschlägigen Werken fand sich nur sechsmal 
eine den vorausgegangenen Erörterungen entsprechende Darstellung. In 
den übrigen neun Fällen wurde die Chronaxie einmal als Quotient aus 
Rheobase und Zeitschwelle bezeichnet, zweimal wohl als Minimalzeit 
definiert, aber mit der Zusatzbemerkung „die man auch Nutzzeit nennt“, 
und schließlich sechsmal überhaupt als Nutzzeit für die doppelte Schwelle 
gekennzeichnet; die letzten sechs Fälle schließen auch Lehrbücher der 
Physiologie ein, die von den Studierenden recht häufig benutzt werden. 

Diese Diskrepanz veranlaßte uns, den Zusammenhang zwischen der 
Stärke eines überschwelligen Reizes und seiner Nutzzeit bzw. Minimal- 
zeit nochmals experimentell am Froschmuskel und Froschnerven zu über- 
prüfen. 

Methodik 

Die Reizung erfolgte in üblicher Weise mit einer als Spannunsgsteiler ge- 
schalteten Meßbrücke, zu der sich das Präparat im Nebenschluß befand. Im 
Hauptkreis der Brücke war eine 10-V-Akkumulatorenbatterie sowie der eine 
als Unterbrecher benützte Kontakt eines Lucas-Pendels * eingeschaltet; der 
Nebenschluß enthielt außer dem Präparat und einem hochohmigen Vorschalt- 
widerstand noch den zweiten als Kurzschluß geschalteten Kontakt des Pendels. 
Als Versuchsobjekte dienten der Gastrocnemius bzw. das Ischiadicus-Gastroc- 
nemius-Präparat von Rana esculenta. Bei der direkten Muskelreizung wurden 
eingestochene Nadelelektroden benutzt, bei der indirekten Platinelektroden; da 
es hier nur auf die Feststellung der prinzipiellen Verhältnisse und nicht auf 
exakte Chronaxiebestimmungen ankam, konnte bei den Muskelversuchen auf 
eine Kurarisierung, in allen Fällen auf die Verwendung unpolarisierbarer 
Elektroden verzichtet werden. 

Während des Versuchsverlaufes wurde zuerst die Schwellenspannung für 
Dauerschließung bestimmt; nach Verdopplung der Reizspannung erfolgte dann 
die eigentliche Reizung mit einer zunächst sicher über der Nutzzeit liegenden 
Stromflußdauer, mit welcher 2 bis 4 Muskelkontraktionen aufgezeichnet wur- 
den. Bei stufenweiser Verringerung der Stromfiußzeit erfolgt immer wieder 
die Registrierung von 2 Muskelzuckungen, solange bis kein Reizerfolg mehr zu 
erzielen war. Während der Registrierung stand die Trommel des Kymogra- 
phions still und wurde nur in den Reizpausen um ein Stück weiter bewegt. 


Ergebnisse 


Abbildung 1 zeigt als Beispiel für zahlreiche derartige Versuche das 
Ergebnis am Froschgastrocnemius. Die 4 zuerst bei Dauerstromschluß (D) 
erzielten Zuckungen weisen die gleiche Höhe auf, wie das Paar der Kon- 
traktionen mit 28 msec. Bei 16,5 msec hat die Zuckungshöhe bereits ab- 


: Herrn Ass. Dr. K. Job vom Innsbrucker Pharmakologischen Institut sind 
wir für die Hilfe bei der Nacheichung des Pendels mittels einer Braunschen 
Röhre sehr verbunden. 
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genommen, die Stromflußzeit ist also offenbar bereits so kurz geworden, 
daß der Reizstrom seine volle Wirkung nicht mehr hervorbringen kann; 
immer aber ist der Reizerfolg noch überschwellig. Bei fortschreitender 
weiterer Verkürzung der Stromschlußzeit wird die Kontraktion immer 
niedriger, um zwischen 0,35 und 0,15 msec zu verschwinden; jetzt ist 
offenbar auch die Minimalzeit für eine eben noch merkliche Stromwir- 
kung unterschritten worden. 


Abb.1. Reizerfolg am Froschgastro- 
cnemius mit galvanischen Strom- 
stößen von doppelter Schwellen- 


spannung, aber abnehmender 
Stromflußzeit. — Schwellenwert: 
5,0 V; Reizspannung 10 V. — D: 


Dauerschließung; 28 bis 0,15 msec: 

Stromstöße entsprechender Zeit- 

dauer (Lucas-Pendel). Jede Zuk- 

kungsgruppe wurde bei jeweils 

gleicher Stromflußzeit aufgezeich- 
net. 


Abb. 2. Reizerfolg am Nerv-Muskel- 
präparat des Frosches mit galvani- 
schen Stromstößen von doppelter 
Schwellenspannung, aber abneh- 
mender Stromflußzeit. — Schwel- 
lenspannung: 0,1 V; Reizspannung 
0,2 V. — D: Dauerschließung; 4,5 
bis 0,15 msec: Stromstöße entspre- 
chender Zeitdauer (Lucas-Pende]). 
Jedes Zuckungspaar wurde bei je- 
weils gleicher Stromflußzeit auf- 
gezeichnet. 


Abbildung 2 zeigt als Beispiel einen analogen Versuch bei Reizung des 
N. ischiadicus. Die Dauerschließungen des Stromes (D), als auch alle 
Reizungen mit Stromflußzeiten von 4,5 bis 0,35 msec führen die gleiche 
Zuckungshöhe des Muskels herbei. Erst bei weiterer Verkürzung der 
Reizstromdauer auf 0,27 msec macht sich eine Abnahme der Zuckungs- 
höhe bemerkbar, so daß die Reizspannung von doppeltem Schwellenwert 
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nicht mehr ihre volle Wirkung entfalten kann. Noch weitere Verkürzung 
der Stromflußzeit läßt die Zuckungshöhe weiter abnehmen, bis schließlich 
bei 0,15 msec jede Reaktion ausbleibt; nun ist offenbar die Minimalzeit 
für eine eben merkliche Zuckung unterschritten worden. 

Zahlreiche Versuche nach Art von Abb. 1 und 2 haben einwandfrei ge- 
zeigt, daß jene Stromflußzeit, welche sich bei einem überschwelligen gal- 
vanischen Strom für das Erzielen eines vollen Reizerfolges als notwendig 
erweist, durchaus nicht mit jener identisch ist, welche für einen eben 
noch erkennbaren Reizerfolg gebraucht wird. So wie bei der Reizintensität 
eine maximale und minimale Stärke unterschieden werden kann, ist auch 
jedem überschwelligen Stromstoß eine Maximal- und eine Minimalzeit 
zuzuordnen, zwischen denen die Zuckungshöhe vom vollen Reizerfolg bis 
auf eine eben merkliche Größe absinkt. Die Maximalzeit ist nichts anderes 
als die „Nutzzeit“ von Gildemeister?, die Minimalzeit die „Chronaxie“ 
von Lapicque #, die letztere allerdings nur für den hier diskutierten Son- 
derfall, daß der überschwellige Reiz gerade der doppelten Schwellen- 
spannung (dem Doppelten der Rheobase) entspricht. In Abb. 1 muß die 
Nutzzeit zwischen 28 und 16,5 msec liegen, die Chronaxie dagegen zwi- 
schen 0,35 und 0,15 msec; in Abb. 2 liegt die Nutzzeit zwischen 0,35 und 
0,27, die Chronaxie zwischen 0,20 und 0,15 msec. Nutzzeit und Chronaxie 
sind daher auf keinen Fall identisch. 


Besprechungen der Ergebnisse 


Auf Grund der berichteten Versuche werden daher die eingangs be- 
sonders hervorgehobenen neun verschiedenartigen Definitionen der Chro- 
naxie in den Lehr- und Handbüchern einer Revision und Richtigstellung 
unterzogen werden müssen; die richtige Definition kann nur lauten: „Die 
Chronaxie ist die Minimalzeit für einen Reiz der doppelten Schwel- 
lenstärke.“ 

Daß solche Irrtümer zustande kommen konnten, scheint mit folgendem 
Tatbestand zusammenzuhängen. Lapicque ? hatte ursprünglich zur Kenn- 
zeichnung der Erregbarkeit eines Versuchsobjektes die „temps utile“ vor- 
geschlagen und erst später die Chronaxie. Die „temps utile“ bezieht sich 
auf die Rheobase (= Schwellenreizstärke) und ist die Stromflußzeit 
„necessaireret suffisanterpourn queslerceouranft’rheoce 
basique ait son plein effet“. Diese „temps utile“ ist aber 
etwas anderes als die Nutzzeit von Gildemeister, welche für überschwel- 
lige Reize gilt. Bei der Schwellenreizstärke, aber nur bei dieser, 
müssen Maximalzeit (Nutzzeit nach Gildemeister) und Minimalzeit iden- 
tisch sein. Die Schwellenreizstärke ist ja als jene Reizstärke definiert, 
bei welcher gerade ein eben merklicher Reizerfolg beobachtet wird. Ver- 
kürzung der Stromflußzeit kann in diesem Falle die eben merk- 
liche Zuckung nicht der Höhe nach vermindern, da sie ja nur eben gerade 
erkennbar ist, sondern bloß den Reizerfolg ganz zum Verschwinden brin- 
gen. Hier besteht eine Art von „Alles-oder-Nichts-Gesetz“ hinsichtlich 
der Reizzeit. Nur bei überschwelligen Stromstößen ist durch 


En 
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Vermindern der Stromflußzeit eine Abstufung der Zuckungshöhe zwi- 
schen vollem Reizerfolg und der letzten Andeutung einer Stromwirkung 
möglich. Offenbar hat die Verwechslung der Begriffe von „temps utile“ 
nach Lapicque und Nutzzeit nach Gildemeister den Anlaß zu der hier 
erörterten Verwechslung gegeben. 


Zusammenfassung 


Es wird darauf hingewiesen, daß in 15 diesbezüglich geprüften und ge- 
bräuchlichen Lehrbüchern der Physiologie bzw. Handbuchaufsätzen über Er- 
regungsphysiologie nur 6 mal die Chronaxie nach Lapicque richtig definiert 
wird, während in neun Fällen durch Verwechslung der Nutzzeit nach Gilde- 
meister und Chronaxie nach Lapicque eine unrichtige Darstellung zustande 
kam. In experimentellen Untersuchungen am Froschmuskel und am Frosch- 
nerven wurde ferner gezeist, daß bei einem überschwelligen galvanischen 
Strom von doppelter Schwellenreizstärke die Nutzzeit mit der Chronaxie tat- 
sächlich auch keinesfalls identisch ist. Eine Revision und Richtigstellung, ins- 
besondere in Neuauflagen von Lehrbüchern der Physiologie, erscheint erfor- 
derlich. 


Summary 


Incorrect conceptions of the term „Chronaxie“ in the literature lead the 
authors to experimental investigations on muscles and nerves of frogs. It re- 
sults from these experiments that „Chronaxie“ is not a „Nutzzeit“ (in the sense 
of Gildemeister) but a „Minimalzeit“. 


Resume 


De fausses conceptions exprimees dans divers ouvrages concernant l’idee de 
chronaxie ont incite les auteurs a faire des recherches experimentales sur les 
muscles et les nerfs de grenouille. Ces experiences ont prouv& indubitable- 
ment que la chronaxie n’est pas un temps utile (comme l’entend Gildemeister) 
mais un temps minimum. 
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Aus dem Physiologischen Institut der Universität München 
(Direktor: Prof. Dr. R. Wagner) 


Über die Bedeutung der Wandmuskulatur 
für die elastischen Eigenschaften des Aortenwindkessels * 


Von Hermann Bader und Ewald Kapal 


Mit 3 Abbildungen 


Eingegangen am 21. Februar 1957 


Über die Frage, welche Wirkung die glatte Muskulatur der Aortenwand 
auf die Windkesselfunktion hat, läßt sich aus der darüber vorliegenden 
Literatur keine völlige Klarheit gewinnen. Von untergeordneter Bedeu- 
tung erscheint für das Problem die von früheren Autoren vieldiskutierte 
Erscheinung der „p-m-contraction“ (J. A. MacWilliam !!), da diese post- 
mortale Veränderung zweifellos keinerlei Rückschlüsse auf die physio- 
logische Funktion der Gefäßwandmuskulatur gestattet. ©. Reuterwall !* 
kommt auf Grund einer kritischen Durchsicht des bis dahin vorliegenden 
Schrifttums und auf Grund eigener Experimente zu der Ansicht, daß die 
Muskelzellen in der Aortenwand „im Leben vermutlich als Belastungs- 
träger eine ganz bescheidene Rolle spielen“. Demgegenüber stellt 
M. J. Hwiliwitzkaja ” an menschlichen Leichenaorten fest, daß diese nach 
Einlegen in adrenalinhaltige Ringerlösung nicht nur eine Volumabnahme, 
(2—24 °/o), sondern auch eine Abnahme des Elastizitätsmoduls um 2,5— 
50° zeigen. Durch Induktionsstromstöße ließ sich die gleiche Wirkung, 
wenn auch in geringerem Maße, erzielen. (Als Elastizitätsmodul wird da- 
bei der Druck bezeichnet, der eine Verdoppelung des bei einem Innen- 
druck von 40 mm Hg gemessenen Volumens herbeiführt). J. Krafka ! 
beobachtet an Aortenringen unter Ephedrinwirkung eine deutliche Er- 
niedrigung des Youngschen Moduls im Bereich geringer Belastungen. 
Durch Adrenalineinwirkung erzielen auch J. W. Remington, W. F. Hamil- 
ton a. P. Dow !? eine Abnahme des Umfangs von Hundeaortenringen, was 
zur Folge hat, daß der Übergang vom initialen flacheren zum späteren 
steileren Teil der Spannungs-Längenkurve „in einem höheren Druckbe- 
reich wirksam wird“. A. Benninghoff ? stimmt andrerseits der schon von 
R. F. Fuchs 5 vertretenen Ansicht zu, daß die Muskelfasern der Aorten- 
wand wegen ihrer histotektonischen Anordnung keine nennenswerte Än- 
derung des Rohrquerschnitts herbeiführen können, sondern lediglich als 


* Mit Unterstützung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft. 
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„Spannmuskeln“ für die elastischen Wandelemente wirken. Auch K. Wez- 
ler und A. Böger !% sehen eine Beeinflussung der Wandelastizität als die 
eigentliche Aufgabe der Aortenmuskularis an. Eine Querschnittsänderung, 
wie sie die Muscularis peripherer Arterien herbeiführt, erscheint ihnen 
„im Bereiche der Aorta geradezu sinnlos; denn hier müßte ja eine Kon- 
traktion der Muscularis zu einer Drosselung der Blutzufuhr gleich- 
zeitig zu sämtlichen Organen führen“. Allerdings vertreten die beiden 
Autoren bezüglich der Richtung der Muskelwirkung die gegenteilige 
Meinung wie Benninghoff: „Durch die Kontraktion der glatten Musku- 
latur nimmt der Modul ab, d. h. die Arterie wird dehnbarer“. Der Satz 
gilt auch für die Aorta, wenngleich die Wirkung an muskulären Arterien 
wesentlich ausgeprägter ist. Wezler und Böger belegen ihre Ansicht mit 
Ergebnissen, welche durch Messungen der Pulswellengeschwindigkeit 
und des Blutdrucks am Menschen gewonnen wurden, wobei die genannten 
Größen durch Adrenalin und andere kreislaufwirksame Substanzen be- 
einflußt wurden. Die großen Schwierigkeiten, die sich bei solchen Unter- 
suchungen am Gesamtkreislauf für die Beurteilung der Wirksamkeit 
eines Teilmechanismus dadurch ergeben, daß hierbei mit mehreren Va- 
riablen, wie z. B. mit Änderungen des Querschnitts und der Länge des 
Windkessels, der Wandspannung in den anatomisch verschieden gebauten 
Teilen des Arteriensystems, der Herztätigkeit und des peripheren Strö- 
mungswiderstands, gerechnet werden muß, sind aus den umfangreichen 
Erwägungen von Wezler und Böger klar ersichtlich. Aus diesem Grunde 
benutzen E. Wetterer und H.Pieper 18 nur die Begriffe „Gesamtelastizität“ 
bzw. „Gesamtweitbarkeit“ des arteriellen Windkessels, wenn sie Ergeb- 
nisse mitteilen, welche für eine andere Richtung der Muskulariswirkung, 
als Wezler und Böger sie annehmen, sprechen. Wetterer und Pieper ver- 
wenden ein Verfahren, welches es gestattet, die genannten Größen am le- 
benden Hund ohne Heranziehung der Wellenlehre zu bestimmen und 
stellen fest, daß die Weitbarkeit des Windkessels unter Wirkung der 
auch von Wezler und Böger angewandten, den Kontraktionszustand der 
Muscularis erhöhenden Mitteln abnimmt. 

Die kurze Literaturübersicht zeigt, daß es durchaus gerechtfertigt ist, 
den Einfluß der Muskelkontraktion auf die elastischen Eigenschaften eines 
isolierten Teiles des arteriellen Windkessels zu prüfen, um damit die 
notwendigen Grundlagen für die Analyse der Vorgänge im Gesamtsystem 
in vivo zu sichern. Gegenüber früheren Untersuchungen dieser Art bietet 
die verwendete Methode den Vorteil, die unmittelbare und fortlaufende 
Aufschrift der Druck-Volumbeziehung im Aortenrohr zu ermöglichen. 
Rückschlüsse aus experimentell gewonnenen Kraft-Längenbeziehungen 
auf die Verhältnisse im Rohr, die rechnerisch — wie O. Frank #2 zeigte — 
möglich sind, enthalten immer die Vernachlässigung der Tatsache, daß 
in der Rohrwand gleichzeitig Kräfte in der Längs- und in der Quer- 
richtung des Rohres wirksam sind, also eine „bilineare“ Beanspruchung 
(0. Frank *P) der Wand erfolgt. 

In der oben gegebenen Übersicht fehlt mancher Autor, der sich mit 
Fragen der Arterienelastizität befaßt hat. Es sind aber in Zusammenhang 
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mit den vorliegenden Untersuchungen solche Ergebnisse, die ausschließ- 
lich an Arterien vom muskulären Typ gewonnen wurden, nicht von un- 
mittelbarem Interesse. Analogieschlüsse vom elastischen Verhalten der 
einen Arterienart auf das der anderen sind schon wegen des grundsätzlich 
verschiedenen anatomischen Aufbaus ihrer Wände nicht möglich. 


Methodik 


Für die vorliegenden Untersuchungen wurde dieselbe Apparatur ver- 
wendet, wie sie von R. Wagner und E. Kapal!% entwickelt wurde. Im 
ganzen wurden 10 Aorten untersucht, die aus dem Münchner Schlacht- 
und Viehhof von frisch geschlachteten Schweinen stammten. Für die Ver- 
suche fand die Brustaorta vom Bogen bis zum Zwerchfelldurchtritt Ver- 
wendung. 


Die Aorten wurden sofort nach der Schlachtung dem Tier entnommen und 
in einer Thermosflasche mit Fleischscher Lösung? von 37°C ins Institut ge- 
bracht. Hier wurden die Aorten wie früher 1% präpariert, wobei sie dauernd 
mit Fleischscher Lösung bespült wurden. Nach der Präparation wurde die Aorta 
an die Apparatur angeschlossen und in eine Wanne gelegt, in der sich eben- 
falls Fleischsche Lösung befand, die laufend mit Sauerstoff durchperlt wurde. 
Die Temperaturkonstanz während der Untersuchung war dadurch gewähr- 
leistet, daß diese Wanne in einer zweiten, wassergefüllten Wanne stand, in 
der sich eine Heizvorrichtung und ein Kontaktthermometer befanden. Außer- 
dem wurde der Verbindungsschlauch von der Apparatur zur Aorta durch diese 
zweite Wanne geleitet, damit das von der Pumpe kommende Wasser vor dem 
Einfließen in die Aorta ebenfalls auf 37° erwärmt wurde. Die Zeit von der 
Schlachtung bis zur ersten Dehnung betrug durchschnittlich 60 Minuten. Ein 
Dehnungszyklus dauerte etwa 10 Minuten. 

Der Untersuchungsgang war folgender: Zuerst wurden drei Dehnungen hin- 
tereinander vorgenommen, um die bei den ersten Dehnungszyklen stets zu 
beobachtende besonders starke Hysteresis auszuschalten. Dann wurde die Aorta 
gereizt, worauf die 4. Dehnung erfolgte. Zur Überprüfung des Reizerfolges 
wurde der Druckanstieg in der Aorta nach der Reizung und die Veränderung 
des Aortenvolumens registriert. Um dieses Volumen zu messen, wurde aus dem 
Überlauf der Apparatur soviel Wasser abgelassen, bis im Inneren der Aorta 
wieder Nulldruck herrschte. 

Nach etwa 8 Tagen wurden mit derselben Aorta weitere vier Dehnungen 
vorgenommen. In der Zwischenzeit war die Aorta in Fleischscher Lösung bei 
Zimmertemperatur aufbewahrt worden. Diese Dehnungen fanden unter den- 
selben Bedingungen wie bei der ersten Untersuchungsperiode statt, also in 
Fleischscher Lösung von 37°, 

Die Reizung geschah auf verschiedene Weise. Es wurde versucht, mit Gleich- 
strom, mit Kälteeinwirkung und mit Suprarenin zu reizen. Kälteeinwirkung 
zeigte kaum einen Reizerfolg. Längsdurchströmung mit Gleichstrom (8 V, 
10 sec) ergab eine schwache Wirkung. Am besten eignete sich Suprarenin. Es 
wurde soviel Suprareninstammlösung über die Aorta geträufelt, bis sich in 
der Wanne eine Konzentration von 1:200000 ergab. Nach 5 Minuten wurde 
die Druckerhöhung in der Aorta registriert und darauf durch Öffnen des Über- 
laufhahnes der Apparatur die Verminderung des Aortenvolumens gemessen. 


Ergebnisse 


Die durch die beschriebene Suprarenineinwirkung eintretende Druck- 
erhöhung in der Aorta betrug fast durchweg 10 mm Hg, die Volumver- 
minderung im Durchschnitt 15% des Ausgangsvolumens bei Druck Null. 
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Die geringste Volumabnahme belief sich auf 8°/o, die höchste auf 20%. 
Die durch Suprarenin bewirkte Druckerhöhung im Aorteninneren blieb 
über mehr als 10 Minuten bestehen, also mindestens so lange, wie ein 
Dehnungszyklus dauerte. 8 Tage nach der Schlachtung war das Ausgangs- 
volumen der Aorta bei Druck Null etwa 20% größer als vor dem ersten 
Dehnungszyklus am Schlachttage selbst. Die Aorten reagierten zu diesem 
Zeitpunkt auf keinerlei Reize. 


Abb. 1. Druck-Volumdiagramme einer 

Schweineaorta (Versuch Nr. 8) a 1, 

b 3. und c 4. Dehnung. Zwischen b 

und ce wurde mit Suprarenin gereizt. 

Die Punkte bezeichnen den Wende- 
punkt. 


Abb. 2. Druck-Volumdiagramme der- a 

selben Schweineaorta wie in Abb. 1. B 

a 4. Dehnung kurz nach der Schlach- = 

tung (nach Suprareninreizung), b 4. E 

Dehnung 8 Tage später (Muscularis = 
unerregbar). 


u 25 50 75 100 
V(cem?) 


Abb. 1 zeigt als Beispiel Druck-Volumdiagramme der Aorta von Ver- 
such 8 am Tage der Schlachtung. Es sind dabei die bei der ersten, dritten 
und vierten Dehnung registrierten Kurven in ein gemeinsames Koordi- 
natensystem gezeichnet. Die zweite Dehnung und die Entdehnungskurven 
sind der besseren Übersichtlichkeit halber weggelassen. Die Druck-Volum- 
diagramme der einzelnen Dehnungen wurden dabei so in das Koordinaten- 
system übertragen, daß der Beginn der Kurven bei Druck Null an der 
Stelle der Abscisse liegt, die dem jeweiligen Ausgangsvolumen der Aorta 
entspricht. Kurz vor der vierten Dehnung war die Aorta mit Suprarenin 
gereizt worden. Die Abbildung läßt deutlich erkennen, daß das Volumen 
bei Druck Null nach der Reizung zwischen dem der ersten und dritten 
Dehnung liegt. Der Wendepunkt dieser vierten Dehnung nach der Reizung 
liegt bei höherem Druck und bei größerem Volumen als der bei der vor- 
angegangenen Dehnung. Bei etwa 300 mm Hg, dem Endpunkt beider 
Dehnungen, hat die Aorta nach der Reizung ein größeres Volumen erreicht 
als bei der dritten Dehnung. Obwohl die Dehnung nach der Reizung bei 
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geringerem Volumen beginnt als vor der Reizung, liegen also sowohl der 
Wendepunkt wie auch der Endpunkt des Druck-Volumdiagramms bei 
höherem Volumen. Bis zum Wendepunkt ist die Kurve etwa 10 mm Hg in 
Ordinatenrichtung verschoben, das heißt um den gleichen Betrag, um den 
der Druck in der Aorta nach der Suprareninreizung erhöht wurde. Vom 
Wendepunkt an hat die Kurve dagegen das Bestreben, so zu verlaufen, 
als ob kein Reiz auf sie eingewirkt hätte, sie ordnet sich wieder rechts von 
der vorausgegangenen Dehnung ein, wie es bei aufeinanderfolgenden 
Dehnungszyklen bei unbeeinflußter Muscularis regelmäßig zu beobachten 
ist. 
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= Abb. 3. Graphische Darstellung der 
= aus den in Abb. 2 gezeigten Druck- 
5 Volumdiagrammen errechneten x- 
= Werte in Abhängigkeit vom Aorten- 
& Innendruck. a 4. Dehnung kurz nach 
5 der Schlachtung (nach Suprareninrei- 
> j & i i A zung), b 4. Dehnung 8 Tage später 
50 100 150 200 250 300 (Muscularis unerregbar). 
p(mm Hg) 


Bei mehreren aufeinanderfolgenden Dehnungen wandert der Wende- 
punkt in einem mit jedem weiteren Zyklus geringer werdenden Abstand 
nach rechts, unabhängig davon, ob die Aorta inzwischen gereizt wurde 
oder nicht. Die Reizung bewirkt nur eine Verschiebung des Wendepunktes 
nach höheren Druckwerten. Trotz des größeren Ausgangsvolumens, welches 
die Aorta 8 Tage nach der Schlachtung hat, liegt der Wendepunkt sowohl 
kurz nach dem Tode als auch 8 Tage später nach der gleichen Zahl der 
Dehnungen bei gleichem Volumen. Nur der Druck ist jeweils verschieden. 
Dieses Verhalten wird durch Abb.2 veranschaulicht. Es sind hier die 
Druck-Volumdiagramme der nach der Reizung erfolgten Dehnung (Kurve c 
der Abb. 1) vom Schlachttag (a) und der vierten Dehnung derselben Aorta 
8 Tage später (b) in gleicher Weise wie in Abb. 1 wiedergegeben. Beide 
Kurven sind einander ähnlich, sie sind nur in Druckrichtung gegenein- 
ander verschoben. Die 8 Tage später aufgenommene Kurve beginnt und 
endet bei höherem Volumen als die frühere, der Wendepunkt liegt jedoch 
bei beiden Kurven bei gleichem Volumen. 
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Wird aus den Druck-Volumdiagrammen der Volumelastizitätsmodul 


Ra Er V= EV (dyn/em?) (1) 
errechnet und diese Größe in ihrer Abhängigkeit vom Innendruck graphisch 
dargestellt, so erhält man Kurven, wie sie in Abb. 3 wiedergegeben sind. 
Die ausgezogene Kurve stellt die x-Werte des Druck-Volumdiagramms 
2a und die gestrichelte die Kurve 2b dar. 

Wie früher dargelegt wurde (Wagner — Kapal!$, Bader!) bleibt x bei 
Rinder- und jugendlichen Menschenaorten vom Beginn der Dehnung an 
bis zu einem Druckbereich annähernd konstant, welcher in der Nähe der 
oberen Grenze der Druckwerte gelegen ist, die in vivo unter physiologischen 
Bedingungen in Aorta herrschen. Oberhalb dieses Druckes führt eine 
weitere Dehnung des Aortenrohres zu einem rasch zunehmenden An- 
wachsen der x-Werte. An der x-Kurve sind demnach ein flacher Anfangs- 
und ein steiler Endteil zu unterscheiden. Wie Abb. 3 zeigt ist auch bei 
den hier untersuchten Schweineaorten das gleiche Verhalten von x zu 
beobachten. Während im Anfangsteil die Unterschiede der x-Werte der 
gereizten und der nicht mehr reaktionsfähigen Aorta infolge des flachen 
Kurvenverlaufes wenig hervortreten, weichen im steilen Endteil die beiden 
unter den genannten Bedingungen gewonnenen Kurven deutlich von- 
einander ab. Sie laufen im Beispiel der hier gezeigten Aorta in einem 
Abstand von etwa 20 mm Hg parallell nebeneinander her. Bei den übrigen 
Aorten beträgt dieser Abstand zwischen 10 und 30 mm Hg. 

Die oben dargelegten Ergebnisse des Versuches Nr. 8 zeigen in ähn- 
licher Weise alle übrigen Aorten, so daß an dem gewählten Beispiel das 
grundsätzliche Verhalten richtig und erschöpfend charakterisiert ist. 


Besprechung der Ergebnisse 


Mit den vorliegenden Untersuchungen soll ein Beitrag zur Klärung der 
Frage nach dem Einfluß der überlebenden Muscularis auf das elastische 
Verhalten des Aortenrohres geliefert werden. Bevor jedoch die Versuchs- 
ergebnisse unter diesem Gesichtspunkt erörtert werden, muß kurz darauf 
eingegangen werden, ob unter den gegebenen Bedingungen die Aorten- 
wandmuskulatur während der ersten Versuchsperiode kurz nach der 
Schlachtung noch überlebte und ob sie während der zweiten Versuchs- 
periode acht Tage nach dem Tod abgestorben war. 

Es ist durch zahlreiche Autoren bestätigt, daß ein Überleben der Mus- 
kulatur von Blutgefäßen vom muskulären Typ unter Bedingungen, wie sie 
von uns angewandt wurden, garantiert werden kann. Es sei hier nur auf 
M. Monnier 12 verwiesen, in dessen Arbeiten weitere Literaturangaben zu 
finden sind. An Aortenringen vom Hund wiesen J. Krafka !" und Reming- 
ton, Hamilton und Dow !3 dasselbe Verhalten nach. Ebenso geht aus den 
Arbeiten der genannten Autoren hervor, daß mit einem Überleben der 
Arterienwandmuskulatur über mehrere Tage hinaus nicht zu rechnen ist, 
sofern nicht besondere Vorkehrungen getroffen werden, wie Aufbe- 
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wahrung der Gefäße zwischen den Versuchen bei Kühlschranktemperatur 
und ständige Sauerstoffzufuhr. Aber selbst unter diesen Bedingungen 
konnte Monnier nur „unter Umständen“ noch am 7. Tage nach dem Tode 
eine Erregbarkeit der Muscularis feststellen. Wie in der Beschreibung der 
Methodik schon erwähnt, wurden unsere Aorten zwischen den beiden 
Versuchsperioden bei Zimmertemperatur und ohne Sauerstoffzufuhr auf- 
bewahrt. 

Geht schon aus der Literatur hervor, daß die beiden hier benötigten 
Zustände der Aortenwandmuskulatur während der ersten und der zweiten 
Untersuchungsperiode wahrscheinlich gegeben sein würden, so ist das 
aus dem Erfolg der Suprarenineinwirkung bei den vorliegenden Unter- 
suchungen als gesichert anzusehen. Bei jeder frischen Aorta führte die 
Reizung zu einer eindeutigen Innendruckerhöhung bzw. Volumabnahme, 
Änderungen, welche nur durch eine Kontraktion der glatten Muskeln in 
der Wand erklärt werden können. Das Ausbleiben jeglichen Reizerfolges 
an der gleichen Aorta 8 Tage später beweist, daß nunmehr die Muskulatur 
durch das Suprarenin nicht mehr zu einer Kontraktion veranlaßt wurde, 
also als abgestorben angesehen werden muß. 

Die Untersuchungsergebnisse zeigten, daß der Wendepunkt des Druck- 
Volumdiagramms der Aorta („Aortencharakteristik“) unabhängig von 
allen Einflüssen von Dehnung zu Dehnung in immer kleiner werdenden 
Abständen nach rechts wandert (Abb. 1). Wird ein neuer Dehnungszyklus 
nach 8 Tagen vorgenommen, dann liegt der Wendepunkt der einzelnen 
Dehnungen bei gleichem Volumen wie bei der entsprechenden Dehnung 
8 Tage früher, obwohl das Ausgangsvolumen bei Innendruck Null größer 
geworden ist. Die beiden 8 Tage auseinanderliegenden Kurven sind in 
Ordinatenrichtung, also in Richtung des Druckes gegeneinander ver- 
schoben. Werden kurz nach der Schlachtung mehrere Dehnungen vorge- 
nommen und wird die Aorta zwischen zwei Zyklen gereizt, so wird das 
Ausgangsvolumen nach dem Reiz kleiner, die Dehnungskurve beginnt jetzt 
links von der Dehnung vor dem Reiz. Bis zum Wendepunkt ist die Kurve 
nach der Reizung in Ordinatenrichtung um etwa 10 mm Hg verschoben, 
vom Wendepunkt ab hat sie jedoch das Bestreben, sich wieder rechts von 
der vorausgegangenen Dehnung einzuordnen. 

Der Vergleich der Charakteristiken derselben Aorta bei überlebender 
und bei abgestorbener Muscularis läßt erkennen, daß der Zustand der 
Gefäßwandmuskulatur auf die grundsätzliche Verlaufsform des Druck- 
Volumdiagramms keinen Einfluß hat. Die von Dehnungszyklus zu 
Dehnungszyklus eintretenden Hysteresiserscheinungen wurden bereits 
bei den Untersuchungen über die Elastizität des Aortenrohres von 
Rindern und Menschen (Wagner und Kapal!s, Bader!) und über die 
elastischen Eigenschaften der Aortenwand bei dynamischen Beanspru- 
chungen (E. Kapal®) eingehend beschrieben und in ihrer Bedeutung er- 
örtert. Es soll daher hier nicht noch einmal darauf eingegangen werden. 

Die auf die Reizung erfolgende Kontraktion der glatten Muskulatur ver- 
kleinert zwar das Ausgangsvolumen und erhöht den Druck im Bereich 
des zur Abcisse konkaven Teiles der Charakteristik, hat aber auf die Lage 
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des Wendepunktes und auf den konvexen Abschnitt der Kurve keinen Ein- 
fluß. In den oben erwähnten Arbeiten wurde dargelegt und begründet, 
daß die typische Verlaufsform der tierischen und der menschlichen Aorten- 
charakteristik in ihrem Anfangsteil durch das elastische Wandgewebe be- 
stimmt ist, wobei der mit zunehmender Dehnung erfolgenden Einbezie- 
hung vorher entspannter, noch nicht auf Zug beanspruchter elastischer 
Fasern in den Dehnungsvorgang eine bestimmte Rolle zukommt. Jenseits 
des Wendepunktes, im abscissenkonvexen Teil der Aortencharakteristik 
wird dann, ebenfalls in zunehmendem Maße, das kollagene Wandmaterial 
beteiligt und entsprechend seinem höheren Elastizitätsmodul bestimmend 
für den Verlauf der Dehnungskurve. Wenn durch die Kontraktion der 
Muskulatur nur der Anfangsteil der Aortencharakteristik, nicht aber der 
Abschnitt nach dem Wendepunkt beeinflußt wird, so kann dieses Verhalten 
nur bedeuten, daß durch den Kontraktionsvorgang eine Rückwirkung nur 
auf das elastische, nicht aber auf das kollagene Wandmaterial herbeige- 
führt wird. 


Wenn außerdem die Verlaufsform der Charakteristik bis zum Wende- 
punkt weder durch die Muskelkontraktion noch durch das Absterben der 
Muskulatur eine Veränderung erfährt, sondern die beiden Kurven nur 
auf einem verschiedenen Druckniveau verlaufen (Abb. 1 und 2), so muß 
gefolgert werden, daß das grundsätzliche elastische Verhalten des Aorten- 
rohres vom Zustand der Muscularis nicht beeinflußt wird. Diese Tatsache 
ist auch sehr deutlich aus dem Verlauf der entsprechenden x-Kurven zu 
ersehen (Abb. 3), die sich in ihrer Form in beiden Fällen völlig gleichen. 
Die höhere Lage der bei kontrahierter Muscularis gewonnenen Charakteri- 
stik im Druck-Volumdiagramm kommt bei der x-Kurve dadurch zum 
Ausdruck, daß diese nach rechts, d.h. in einen höheren Druckbereich ver- 
schoben ist. Diese Verschiebung ist als Folge der durch die Muskelkontrak- 
tion bewirkten Verkleinerung des Aortenradius am Beginn der Dehnung 
bei Innendruck Null zu erklären. Um ein gleiches Gesamtvolumen zu errei- 
chen, muß in diesem Fall (Abb. 2, Kurve a) ein größeres zusätzliches 
Volumen zugeführt werden als bei abgestorbener Muscularis (Abb. 2, 
Kurve b). Bei gleichem Gesamtvolumen wird die Umfangsänderung der 
Aorta um so größer sein, je kleiner der Ausgangsradius war. Größere Um- 
fangsänderung bedeutet aber auch eine Zunahme der Wandspannung, da 
die Längen-Spannungskurve der Aortenwand gegen die Längenabscisse 
konvex ansteigt (0. Frank ). Nach O. Frank * stehen in einem elastischen 
Rohr der Druck p, die Wandspannung S, die Wanddicke D und der Rohr- 
radius r in der Beziehung 

SD (2) 


Die Zunahme von S, wie sie aus der größeren Wanddehnung bei Kontra- 
hierter Muscularis hervorgeht, führt demnach zu einer Erhöhung des 
Rohrinnendrucks, sofern r und D bei gleichem Gesamtvolumen in den mit- 
einander verglichenen Fällen dieselbe Größe haben. Die von Benninghoff ? 
auf Grund der Histotektonik der Aortenwand vertretene Ansicht, daß die 
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Muskelfasern hier als „Spannmuskeln“ wirken müssen, erfährt damit eine 
experimentelle Bestätigung. 

Auf welche Weise die Kontraktion der Muskelfasern auf die Wand- 
spannung einwirkt, ist aus unseren Versuchsergebnissen nicht zu entschei- 
den. Es kann aber gesagt werden, daß die glatten Muskelfasern nicht ein- 
fach parallel zu den beiden anderen Elementen der Aortenwand, dem 
elastischen und dem kollagenen Bindegewebe, angeordnet sein können. 
In diesem Fall müßte eine Verkürzung der Muscularis zu einer Ent- 
spannung der übrigen Gewebe führen. Bei zunehmender Füllung würde 
dann die Muskulatur solange allein beansprucht, bis bei entsprechender 
Verlängerung wiederum elastische bzw. kollagene Fasern an der Dehnung 
beteiligt werden. Bis zu diesem Dehnungsgrad wäre die glatte Muskulatur 
der alleinige Träger der Wandelastizität, was in einer Veränderung des 
Anfangsteiles der Charakteristik nach der Reizung zum Ausdruck kommen 
müßte. Auch eine Hintereinanderschaltung von Muskulatur und elastischem 
Bindegewebe kann nicht vorliegen. Bei zwei in Belastungsrichtung hinter- 
einander angeordneten Materialien ist der Dehnungswiderstand W ent- 
sprechend der Beziehung 


1 Be 
w ww "ww 


(3) 


um so mehr von dem Material mit dem kleineren Dehnungswiderstand 
bestimmt, je größer der Widerstandsunterschied zwischen den beiden 
Substanzen ist. Auch müßte die hohePlastizität der glatten Muskulatur bei 
langsamer Dehnung, wie sie hier vorgenommen wurde, in ähnlicher Weise 
zum Ausdruck kommen, wie es bei muskulären Hohlorganen der Fall ist. 
So wiesen z. B. R. Wagner und F. May!’ an der menschlichen Harnblase 
nach, daß deren bei ebenso langsamer Dehnung wie in unseren Versuchen 
gewonnenes Druck-Volumdiagramm bis zu relativ hohen Füllvolumina 
nahe zu abscissenparallel verläuft, um erst dann in einen steiler an- 
steigenden Abschnitt überzugehen. 

In den schon erwähnten Arbeiten von R. Wagner und E. Kapal!6 wur- 
den verschiedene Gesichtspunkte erörtert, die sich aus der Kenntnis des 
typischen Druck-Volumdiagramms der Aorta für die Dynamik des Herz- 
muskels und des arteriellen Windkessels ergeben. Die experimentellen 
Ergebnisse, welche diesen Erwägungen zugrunde lagen, waren dabei an 
tierischen und menschlichen Aorten gewonnen worden, deren Muscularis 
nicht mehr kontraktionsfähig war. Durch den jetzt erbrachten Nachweis, 
daß die Kontraktion der überlebenden Wandmuskulatur auf den grund- 
sätzlichen Verlauf der Aortencharakteristik ohne Einfluß bleibt, ist der 
Gültigkeitsbereich der seinerzeit gezogenen Schlüsse erweitert und eine 
Annäherung an die in vivo herrschenden Bedingungen erzielt worden. 


Auf eine ins Einzelne gehende quantitative Verwertung der früheren 
Ergebnisse war damals bewußt verzichtet worden mit Ausnahme der 
berechtigten Feststellung, daß der Wendepunkt der jugendlichen Aorten- 
charakteristik im physiologischen Blutdruckbereich gelegen ist. Diese Tat- 
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sache Ist insofern von Bedeutung, als daraus unschwer zu schließen ist, 
daß von den Seiten des Aortenwindkessels für den Kraftablauf bei der 
Herzmuskelkontraktion und für die Vorgänge bei der Blutdruckregelung 
optimale Bedingungen herrschen. Unter diesem Gesichtspunkt gewinnen 
die jetzt mitgeteilten experimentellen Ergebnisse weitere Bedeutung. Eine 
Verlagerung des Betriebsdruckes im Aortenwindkessel in einen höheren 
Druckbereich würde nämlich dann zu einer Verschlechterung der vorher 
optimalen Bedingungen für Herz und Blutdruckregler führen, wenn damit 
der Bereich, in welchem der Windkessel bei jeder Herzaktion beansprucht 
wird, in den steil ansteigenden Endteil seiner Charakteristik verschoben 
würde. Dieser Fall wäre bei erschlafft bleibender Muskulatur gegeben. 
Wenn jedoch durch die Kontraktion der Muskelfaser in der Aortenwand 
die Charakteristik im Ganzen in einen höheren Druckbereich verlagert 
wird, dann ist dadurch der Arbeitsbereich des Windkessels bei erhöhtem 
Blutdruck wieder in die Umgebung des Wendepunktes gerückt und die 
vorher gegebenen Bedingungen gelten auch auf dem neuen Blutdruck- 
niveau weiterhin. 


In Zusammenhang mit der Frage der Blutdruckregelung soll schließlich 
noch auf einen Gesichtspunkt hingewiesen werden, der sich aus der Wir- 
kung der Muskulatur auf die Aortenwandspannung ergibt. Bekanntlich 
stellen die spannungsempfindlichen Endorgane in der Wand des Aorten- 
bogens die Fühler eines Reglers dar, dessen Aufgabe es ist, den Blutdruck 
auf einem konstanten Niveau zu halten. R. Wagner !5 zeigte, daß die 
Ausgangsgröße des Meßwerkes, welches durch die genannten Endorgane 
im Regelkreis repräsentiert wird, wahrscheinlich sowohl von der Span- 
nungsänderung nach der Zeit(5) wie von der Spannung (S) selbst abhän- 
gig ist in dem Sinne, daß jede Zunahme dieser Größen zu einer Verstär- 
kung der Impulse führt, die dem Vasomotorenzentrum ständig zulaufen. 
Dort werden sie unter Gegenkopplung in efferente Impulse umgesetzt, 
die wiederum über Änderungen der Gefäßwandspannung auf den Blut- 
druck einwirken. Die Regelgröße des Systems ist also eigentlich die Gefäß- 
wandspannung, der Blutdruck wird erst mittelbar durch diese beeinflußt, 
da beide Größen in der oben erwähnten festen Beziehung zueinander 
stehen (Gl. 2). 

Wird durch eine Kontraktion der Muskulatur in den Aortenabschnitten, 
in welchen die Receptorfelder der Nn. depressores liegen, die Wandfläche 
und damit der Radius verkleinert, dann muß entsprechend Gl. 2 hier auch 
die Wandspannung kleiner werden, sofern der Blutdruck über die gesamte 
Regelstrecke durch diesen lokalen Vorgang nicht unmittelbar verändert 
wird. Die Einstellung des alten Wertes der Wandspannung im Receptor- 
bereich — des Sollwertes — ist dann nur durch eine Erhöhung des Blut- 
druckes möglich. Die Kontraktion der Wandmuskulatur im Receptorbe- 
reich führt somit zu einer Verstellung des Blutdruck—Sollwerts. 

Daß eine Sollwertsverstellung bei der Blutdruckregelung möglich und 
notwendig ist, wurde von R. Wagner !5 eingehend dargelegt und durch 
eigene Versuchsergebnisse und die anderer Autoren (Eb. Koch, C. Hey- 
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mans und Mitarbeiter ® belegt. Eine solche Sollverstellung kann von den 
verschiedensten Gliedern eines Regelkreises ausgehen, unter denen aber 
der Fühler und das kräftebeherrschende Zentrum in dieser Hinsicht die 
größte Bedeutung besitzen. So wird z. B. jede Änderung der Fühleremp- 
findlichkeit zu einem anderen Sollwert führen. Es ist für das hier bespro- 
chene Problem ohne Belang, durch welche übergeordneten Einflüsse diese 
Empfindlichkeitsänderung veranlaßt wird. R. Wagner '® nimmt zu dieser 
Frage eingehend Stellung und kommt auf Grund von experimentellen 
Ergebnissen von C. Heymans ® am Carotissinus zu dem Ergebnis, daß die 
Empfindlichkeit der Receptoren in der Gefäßwand dadurch variiert wer- 
den kann, daß ihnen bei einem Wechsel des Kontraktionszustandes der 
Muscularis eine andere „Vorspannung“ erteilt wird. Aus den hier mitge- 
teilten Versuchsergebnissen wird nun, wie besprochen, noch ein weiterer 
Wirkungsmechanismus erkennbar, der über die Gefäßwandmuskulatur 
auf den Blutdruck-Sollwert Einfluß nehmen kann, ohne daß dafür eine 
Veränderung der Fühlerempfindlichkeit als Voraussetzung postuliert 
werden muß. 


Zusammenfassung 


Mit einer früher beschriebenen Methode werden von Schweineaorten etwa 
l Stunde nach der Schlachtung in körperwarmer sauerstoffgesättigter Fleisch- 
scher Lösung Druck-Volum-Diagramme registriert. Die Muscularis der Aorten 
reagiert zu diesem Zeitpunkt auf Suprarenineinwirkung mit Kontraktion, 
kenntlich an einer Drucksteigerung im Rohrinneren bzw. an einer Abnahme 
des Füllvolumens. Die gleichen Aorten zeigen nach 8 Tagen eine Vergrößerung 
des Volumens bei Nulldruck um etwa 20°), was auf die völlige Erschlaffung 
der jetzt auch nicht mehr erregbaren Wandmuskulatur zurückgeführt wird. 

Die D-V-Diagramme aufeinanderfolgender Dehnungszyklen rücken infolge 
zunehmender Vergrößerung des Ausgangsvolumens im Koordinatensystem nach 
rechts. Während der 1. Versuchsperiode bewirkte die Musculariskontraktion, 
daß das D-V-Diagramm bis zum Wendepunkt links von dem des vorhergehen- 
den Dehnungszyklus liegt, wobei der Wendepunkt bei höherem Druck und 
Volumen erreicht wird. Von da an ordnet sich die Kurve wieder rechts von der 
des vorhergehenden Zyklus ein. Aus diesem Verhalten wird geschlossen, daß 
die Muskulatur nur auf das elastische, nicht aber auf das kollagene Wand- 
material wirkt. 

Die D-V-Diagramme gleicher Dehnungszyklen der 1. Periode (kontrahierte 
Muscularis) und der 2. Periode (erschlaffte Muscularis) zeigen dieselbe Ver- 
laufsform. Das gleiche gilt für die Werte des Volumelastizitätsmoduls x, wenn 
sie als Funktion des Druckes dargestellt werden. Daraus ist zu schließen, daß 
die Muscularis keinen Einfluß auf das grundsätzliche Verhalten des Aorten- 
rohres hat. Es können deshalb die Muskelfasern in der Aortenwand mit den 
elastischen Elementen weder in Parallel- noch in Hintereinanderschaltung an- 
geordnet sein. 

Die Kontraktion der Muscularis bewirkt, daß das D-V-Diagramm gegenüber 
dem bei erschlaffter Muscularis im Koordinatensystem um den Betrag in 
Druckrichtung verschoben wird, um den der Innendruck in der Aorta nach der 
Suprarenineinwirkung gestiegen war. Auch am Verlauf der x-Werte ist der 
gleiche Einfluß zu erkennen. Daraus ist zu schließen, daß von Seiten des 
Aortenwindkessels auch bei einer Erhöhung des Blutdruckes dieselben opti- 
malen Bedingungen für die Dynamik des Herzmuskels und für das Meßwerk 
des Blutdruckreglers bestehen bleiben, die sich aus der Eigenart des D-V-Dia- 
gramms für diese Vorgänge ableiten lassen. 
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Für die Regelung des Blutdruckes ergibt sich weiterhin der Gesichtspunkt, 
daß durch Kontraktion der Muskulatur in den Receptorfeldern der Aortende- 
pressoren eine Sollwertstellung möglich ist, ohne daß für diese Verstellung 
eine Änderung der Fühlerempfindlichkeit Voraussetzung ist. 


Summary 


Surviving aortas of pigs have been investigated by means of a method 
used for the continous registration of the pressure-volume-diagram. A com- 
parison between the surviving and the devitalized aorta shows that the musc- 
les of the wall do not influence the fundamental course of the pressure-volu- 
me-diagram. The curve of extension is shifted, owing to the muscular con- 
traction, only in direction of the pressure. The deductions resulting from 
these findings have been discussed in regard to the dynamics of circulation 
and the regulation of the blood pressure. 


Resume 


Avec une methode pour enregistrement continu du diagramme pression- 
volume on a &tudie des aortes de porc. Une comparaison entre l’aorte avec 
la musculature survivante et la m&öme aorte avec la musculature morte montre 
que la musculature de la paroi n’a pas d’influence sur le trac& fondamental du 
diagramme pression-volume. La contraction musculaire repousse la courbe 
d’extension seulement dans le sens de la pression. En relation avec ces resul- 
tats, on discute des consequences pour la dynamique de la circulation et pour 
la regulation de la pression sanguine. 
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Aus dem Physiologischen Institut der Universität München 
(Direktor: Prof. Dr. R. Wagner) 


Experimentelle Untersuchungen 
über die Druck-Volumbeziehung von Gummischläuchen 


I. Mitteilung 
Von Hermann Bader * und Ewald Kapal 


Mit 10 Abbildungen 


Eingegangen am 9. März 1957 


Bei Untersuchungen über die elastischen Eigenschaften des Aorten- 
rohres (R. Wagner und E. Kapal°, H. Bader!, H. Bader und E. Kapal?, 
E. Kapal und H. Bader) ergab sich wiederholt die Frage, in welcher 
Weise Änderungen der Rohrdimensionen auf das Druck-Volumdiagramm 
und die daraus abzuleitenden Größen der Volumelastizität E’ und des 
Volumelastizitätsmoduls x Einfluß nehmen. O. Frank? hat in mehreren 
Arbeiten die Elastizität von dehnbaren Rohren theoretisch behandelt. 
Den Autor interessierte dabei vor allem die Abhängigkeit des Drucks 
vom Radius, die Erscheinung der Aufblähung, die bei derartigen Rohren 
zu beobachten ist, sowie die Beziehung zwischen den Wandspannungen 
in den drei Richtungen des Rohres und den linearen Moduln des Mate- 
rials. Darüber hinaus sind aber auch die Beziehungen zwischen Druck 
und Volumen, sowie zwischen E’ und x einerseits und dem Druck anderer- 
seits von Bedeutung. Die für Arterienuntersuchungen entwickelte Methode 


bot sich dazu an, experimentelle Daten zu den erwähnten Überlegungen 
zu liefern. | 


Methodik 


Mit der von R. Wagner und E. Kapal entwickelten Methode zur unmittel- 
baren und fortlaufenden Aufschrift von Druck-Volumdiagrammen wurden 
solche von Gummischläuchen verschiedener Radien, Wandstärken, Längen und 
Wandqualitäten aufgezeichnet. Die Gummischläuche wurden aus Gummiplatten 
geklebt. Es wurde darauf geachtet, daß die Breite der Überlappung am Kleb- 
rand immer im gleichen Verhältnis zum Umfang des Schlauches stand, nämlich 
1:15. Es wurden drei verschiedene Gummiqualitäten verwendet: Paragummi 
in zwei verschiedenen Stärken, Bettuchgummi und ein dem Fahrradschlauch 


* Mit Unterstützung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft. 
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ähnlicher Gummi. Variiert wurden ferner Radius und Länge der Paragummi- 
schläuche. 


In die Enden der Schläuche wurde je ein Pfropfen aus hartem Gummi ein- 
geklebt. Der eine dieser Pfropfen besaß eine Bohrung, durch die ein Glasrohr 
geführt war. Mittels eines praktisch undehnbaren Polyvinylschlauches wurde 
der zu dehnende Gummischlauch an die Apparatur angeschlossen. 


Während der Dehnung entsteht an den Enden des Schlauches eine Krüm- 
mung in Längsrichtung, die dadurch zustande kommt, daß sich der Radius des 
Gummipfropfens, auf den der Schlauch aufgeklebt ist, nicht verändern kann, 
während sich der Schlauchradius vergrößert. Da die Länge des gekrümmten 
Stückes im Verhältnis zur ganzen Schlauchlänge klein ist, kann die durch die 
Aufbauchung bedingte Verfälschung des Druck-Volumdiagramms vernachläs- 
sigt werden. 


200 


p(mm Hg) 


100 200 


V (cm?) 


Abb. 1. Druck-Volum-Diagramme dreier Gummischläuche. 


In Abb. 1 sind die Original-Druck-Volumdiagramme dreier Gummi- 
schläuche in ein gemeinsames Koordinatensystem übertragen. Sie zeigen 
denselben typischen Verlauf, wie er schon früher beschrieben wurde 
(O. Frank ?, R. Wagner und E. Kapal). Bis zu einem bestimmten Druck, 
an dem die Steigung Null wird, verläuft die Kurve konkav zur Abscisse, 
um dann plötzlich abzusinken. An diesem Punkt weicht die Wand des 
Schlauches an irgendeiner Stelle plötzlich auseinander und bläht sich 
kugelförmig auf, wobei der Radius im übrigen Schlauchbereich kleiner 
wird. Nach dem durch die Blähung bedingten steilen Druckabfall wird 
das Druck-Volumdiagramm wieder flacher, fällt aber weiterhin konti- 
nuierlich in einem zur Abscisse konvexen Bogen ab. 


Die drei in Abb. 1 gezeigten Druck-Volumdiagramme stammen von 
Schläuchen mit gleichem Wandmaterial, nämlich Paragummi. Radius, 
Länge und Wandstärke waren aber jeweils verschieden, und zwar betrug 
bei der obersten Kurve der Radius r = 1 cm, die Länge 1 = 45 cm und 
die Wandstärke D = 0,8 mm, bei der mittleren Kurve war r = 1,5 cm, 
1 = 20 cm und D = 0,8 mm, bei der untersten Kurve war r = 1. cm, 
1 = 45 cm und D = 0,5 mm. Das Ausgangsvolumen war demnach bei allen 
drei Schläuchen gleich, nämlich 141,2 cm?. Bei der mittleren Kurve konnte 
die Blähung nicht registriert werden, da das Volumen der verwendeten 
Pumpe nicht ausreichte; der erreichte Druck entspricht aber bereits 
praktisch dem Blähungsdruck, da dieSteigung des Druck-Volumdiagramms 
schon Null geworden ist. 


fie: 
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Das Aufblähen von Schläuchen wurde von O. Frank ? in mehreren Ver- 
öffentlichungen experimentell und theoretisch eingehend behandelt. Bei 
der mathematischen Formulierung des Aufblähungsdrucks kam der Autor 
zu dem Ergebnis, daß 

EDo 


(1) Pe er 


(E = linearer Elastizitätsmodul des Wandmaterials am Beginn der Deh- 
nung, D, = Ausgangswandstärke, u = Querkontraktionskoeffizient, e = 
Basis der natürlichen Logarithmen, r, = Ausgangsradius). Aus dieser 
Formel ist zu ersehen, daß der Druck bei der Blähung abhängig ist vom 
Verhältnis D,/r., ferner von E und von u. E ist bei den in Abb. 1 wieder- 
gegebenen Kurven gleich, ebenso u, das nach O. Frank beim Gummi 0,47 
beträgt. (Bei Arterien beträgt u annähernd 0,5, da ihre Wand einen hohen 
Gehalt an Wasser hat und damit fast inkompressibel ist). Das Verhältnis 
D,/r. der Schläuche in Abb. 1 beträgt 100:108:160, das Verhältnis der 
erreichten Aufblähungsdrucke 100 :110 :160. 


= 10°(dyn Im) 


100 150 
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Abb. 2 Abb. 3 
02 1=1,4 cm 
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Abb. 2. Graphische Darstellung der Volumelastizität E’ in Abhängigkeit vom Druck. 
Radius, Wandstärke und Wandmaterial der Schläuche waren jedesmal dieselben. Die 
Länge wurde variiert. 


Abb. 3. Graphische Darstellung des Volumelastizitätsmodul » in Abhängigkeit vom Druck. 
Schlauchdimensionen wie in Abb. 2. 


Von einem dieser Paragummischläuche (r = 1 cm, D = 0,8 mm) wurden 
Druck-Volumdiagramme bei verschiedener Schlauchlänge, also bei ver- 
schiedenen Ausgangsvolumina aufgenommen. Die Längen betrugen: 45 cm, 
30 cm, 20 cm und 13,4 cm, die dazugehörigen Volumina 141,2 cm}3, 
94,2 cm?, 62,8 cm? und 42,1 cm?. Der Aufblähungsdruck war bei allen 
Längen der gleiche, was nach Gl. 1 auch zu erwarten ist, da in ihr die 
Länge bzw. das Volumen nicht enthalten sind. Das am Punkt der Blähung 
erreichte Volumen war um so kleiner, je kleiner das Ausgangsvolumen 
war. 
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Die aus diesen Druck-Volumdiagrammen gemäß der Definition der 
Volumelastizität 


op 
(2) Ei (dymicm) 


errechneten Werte von E’ sind in Abb. 2 in Abhängigkeit vom Druck 
graphisch dargestellt. Die einzelnen Kurven bilden anscheinend Gerade, 
die sich alle auf der Druckabscisse im Punkt ihres gemeinsamen Auf- 
blähungsdrucks treffen. Die Steigung dieser Geraden ist um so größer, 


E*10°(dyn/cm’ ) 


50 
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Abb.5 
*—- r=1cm, 1=-4 cm, D =0,8 mm 
o— r=15cm, 1=20 cm, D =0,8 mm 
oo r=1cem 1=35 cm, D =05 mm 


Abb. 4. Graphische Darstellung der Volumelastizität E’ der Druck-Volum-Diagramme von 
Abb. 1 in Abhängigkeit vom Druck. Das Volumen war jedesmal dasselbe. 


Abb. 5. Graphische Darstellung des Volumelastizitätsmodul x» der Druckvolum-Diagramme 
von Abb. 1 in Abhängigkeit vom Druck. Dimensionen wie in Abb. 4. 


je kleiner das Ausgangsvolumen war. Errechnet man aus E’ und dem 
jeweils im Schlauch befindlichen Volumen V den Volumelastizitätsmodul 


_ Ev _ AP 2 
(3) EN (dyn/cm?) 


und trägt dessen Werte in gleicher Weise wie bei E’ in Abhängigkeit 
vom Druck auf, so erhält man die in Abb. 3 wiedergegebenen Kurven. 
Die den einzelnen Druckwerten zugehörigen x-Werte liegen hier alle 
aufeinander, ihre Verbindung ergibt eine einzige Kurve, welche um so 
mehr konkav zur Abscisse verläuft, je mehr sie sich dieser nähert. Aus 
diesem Verhalten von E’ und x ergibt sich, daß Ausgangslänge und -volu- 
men bei gleichem Radius und Wandmaterial zwar die Größe von E’, nicht 
aber die von x beeinflussen. 

Die Wirkung einer Abänderung des Radius oder der Wandstärke auf 
E’ und x zeigen Abb. 4 und 5, in denen die entsprechenden Werte wie 
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vorher dargestellt sind, die sich aus den in Abb.1 wiedergegebenen Druck- 
Volumdiagrammen ergeben. Es sei daran erinnert, daß diese 3 Schläuche 
dasselbe Ausgangsvolumen besaßen. Die drei E’-Kurven (Abb. 4) laufen 
anscheinend einander parallel. Die x-Kurven (Abb. 5) liegen nicht mehr 
wie in Abb. 3 aufeinander, sondern laufen nebeneinander her. Daß sie 
nicht etwa parallel zueinander sind, wie man bei bloßem Augenschein 
meinen könnte, ergibt sich aus Abb. 6: hier wurden die Werte von x auf 
der logarithmisch geteilten Ordinate in der Form log (C—x) aufgetragen. 


"E 
SQ 
= 
> 
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= 
200 . 
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Abb. 6. Graphische Darstellung des Volumelastizitätsmodul x der Druckvolum-Diagramme 
von Abb. 1 in Abhängigkeit vom Druck. Die Ordinate ist von oben nach unten logarith- 
misch geteilt. » ist in der Form log (C —-) aufgetragen. C ist eine Konstante, die die 
Dimension dyn/cm? besitzen muß und deren Wert hier als 10° angenommen wurde. 
Schlauchdimensionen wie in Abb. 4. Die tatsächlichen «-Werte sind in Klammern angegeben. 


Abb. 7. Graphische Darstellung der Volumelastizität E’ in Abhängigkeit vom Druck. Vo- 
lumen, Radius und Länge waren jedesmal gleich, Wanddicke und Wandqualität waren 
verschieden, 

e— Bettuchgummi 


oo Paragummi 
eo Fahrradschlauch ähnlicher Gummi 
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Abb.8 Abb. 9 


Abb. 8. Graphische Darstellung des Volumelastizitätsmodul = in Abhängigkeit vom Druck. 
Dimensionen wie in Abb. 7. 


Abb.9. Graphische Darstellung des Volumelastizitätsmodul x in Abhängigkeit vom Druck 
wie in Abb. 6 aufgetragen. 
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Die Konstante C muß die Dimension dyn/cm? haben. Sie wurde für die 
Darstellung in Abb. 6 (ebenso auch für Abb. 9, 10a und 10 b) mit einem 
Zahlenwert von 10% eingesetzt. Dabei ist die logarithmische Teilung der 
Ordinate von oben nach unten angeordnet. Die Zahlenwerte von x: 105 
sind in Klammern angegeben, um eine rasche Orientierung zu ermög- 
lichen. Aus den zur Abscisse konkaven x-Kurven werden bei dieser Art 
der Darstellung Gerade, die offensichtlich nicht parallel zueinander laufen. 
Abb. 10a läßt bei verkleinertem Maßstab erkennen, daß sich diese 
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Abb.10. a) Abb. 6 in verkleinertem Maßstab. Die Kurven sind nach unten extrapoliert. 
b) Abb. 9 in verkleinertem Maßstab. Die Kurven sind nach unten und oben extrapoliert. 


Geraden in einem bestimmten Punkt unter der Abscisse treffen. Sollten 
sich wirklich alle in der beschriebenen Weise dargestellten x-Kurven 
von Schläuchen gleicher Wandeigenschaften in diesem Punkt vereinigen, 
so müßte dessen Abscissenwert dem Druck entsprechen, der von solchen 
zylindrischen Schläuchen beliebiger Dimensionen nicht überschritten wer- 
den kann. Dieses Verhalten ist auch aus Gl. 1 ersichtlich. p ist bei gleichem 
E und «nur noch vom Verhältnis D,/r, abhängig. Dieses Verhältnis kann 
nie größer als 2:1 werden, wenn 


(4) U ld Ar D/2, 
wie von O. Frank angegeben wurde (ri = Innenradius des Schlauches). 
Das Verhältnis 2:1 für D,/r., ist gegeben, wenn r; = O wird. Es ist dann 


gleichgültig, wie dick die Wand ist, das Verhältnis Do/r, bleibt gleich. 
Pmax (in dyn/cm?) wird dann Em oder rund 0,5 E. Es gibt also für 
jedes Rohrwandmaterial einen kritischen Druck, der unter keinen Um- 
ständen überschritten werden kann. 

Aus dem besprochenen Verhalten der x-Kurven ist also zu ersehen, daß 
der Radius und die Wandstärke in die Größe von x eingehen. Aus einem 
beliebigen x-Wert allein lassen sich keinerlei Schlüsse auf die Qualität 
der Rohrwand ziehen. 
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Wird E’ von Schläuchen aus verschiedenem Wandmaterial, aber von 
gleichem Radius und gleicher Länge in Abhängigkeit vom Druck graphisch 
dargestellt, so erhält man Kurven, wie sie Abb. 7 zeigt. Die E’-Kurven 
laufen nicht mehr parallel, sondern divergieren; jede Kurve ist aber eine 
Gerade. Die entsprechenden x-Kurven sind in Abb. 8 wiedergegeben. Auch 
diese Kurven divergieren, sind aber alle zur Abscisse konkav, wie es sich 
schon bei den oben besprochenen x-Kurven ergeben hatte. Werden diese 
Kurven wiederum in der für Abb. 6 beschriebenen Weise dargestellt, 
so ergeben sich Gerade, die einander kreuzen, wie aus Abb. 9 bzw. 10 b 
ersichtlich ist. Die Wandqualität, die sich im linearen Elastizitätsmodul E 
ausdrückt, bewirkt somit eine verschiedengradige Steilheit der E’- und 
+-Kurven. Der grundsätzliche Verlauf von E’ (Gerade) und x (zur Abscisse 
konkav) ist jedoch bei allen untersuchten Gummiarten gleich. 


Zusammenfassung 
Aus den vorliegenden experimentellen Ergebnissen ist folgendes zu schließen: 


i. Bei Gummischläuchen nehmen E’ und x mit steigender Dehnung ab. Volu- 
men und Länge des Schlauches sind bestimmend für die Steilheit der E’-Kurve 
in dem Sinn, daß diese mit steigendem Ausgangsvolumen oder wachsender 
Ausgangslänge flacher wird. Auf den Aufblähungsdruck und auf x haben 
Volumen und Länge keinen Einfluß, wenn Ausgangsradius und -wanddicke 
gleich bleiben. 


2. Bei gleichem Volumen und gleichem Wandmaterial haben sowohl der Ra- 
dius wie die Wanddicke gemäß dem für p bestimmenden Verhältnis D,/r, einen 
Einfluß auf den Blähungsdruck. Die E’-Kurve wird von diesem Verhältnis nur 
in ihrer Lage, nicht aber in ihrer Steilheit beeinflußt. Wird das Verhältnis 
D,/r, vergrößert, so wird die E’-Kurve in Richtung höherer Druckwerte ver- 
schoben. Die x-Kurve beeinflussen D,/r, in ihrer Lage gleichsinnig wie E’ und 
ebenfalls in ihrer Steilheit. Diese Änderungen bedingen, daß sich anscheinend 
sämtliche x-Kurven von Schläuchen gleicher Wandqualität in einem Punkt 
unter der Abscisse treffen. Es folgt daraus, daß es für jedes Wandmaterial von 
zylindrischen Röhren einen kritischen Druck gibt, der nie überschritten werden 
kann, wie auch immer die Rohrabmessungen beschaffen sind. 


3. Die Wandqualität, also der lineare Elastizitätsmodul des Wandmaterials 
beeinflußt nur die Steilheit sowohl der E’-Kurve als auch der x-Kurve, deren 
grundsätzlicher Verlauf ist bei allen untersuchten Gummiarten gleich. 


Summary 


Rubber-tubes of different dimensions have been investigated by means of a 
method of continously registering the pressure-volume-diagram. The influence 
of volume, radius, length, thickness and quality of the wall on the pressure- 


volume-diagram, the volume-elasticity E’ and the volume-elasticity-modulus 
x is discussed. 


Resume 


Avec une methode pour enregistrement continu du diagramme pression- 
volume, on examine des tubes de caoutchouc de dimensions differentes. On 
expose l’influence du volume, du rayon, de la longueur, de l’epaisseur des parois 
et de leur qualite sur le diagramme pression-volume et aussi sur l’elasticite 
du volume E’ et sur le module d’elasticite du volume x. 
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Der Einfluß der Schlagfrequenz auf Aktionspotentiale (AP) 
und Mechanogramme (MG) des Herzstreifens 
in verschiedenen Temperaturbereichen *) 
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Literatur und Fragestellung 


In vorausgehenden Mitteilungen beschäftigten wir uns mit den Bezie- 
hungen zwischen elektrischer und mechanischer Herztätigkeit in Abhän- 
gigkeit von der Temperatur” und in Abhängigkeit von der Schlagfre- 
quenz !". Es war naheliegend, nun auch die Temperaturabhängigkeit von 
Schlagfrequenzeinflüssen auf das Herz zu untersuchen. Bisher wurden 
unter diesen Bedingungen nur die Veränderungen der Mechanogramme 
von Hajdu und Szent-Györgyi’ 6 beschrieben. Die Veranlassung, sowohl 
die Schlagfrequenz als auch die Temperatur zu ändern, ergab sich ihnen 
beim Studium des „Treppenphänomens“, das 1871 von Bowditch entdeckt 
wurde. Die Autoren beobachteten nämlich, daß mit ansteigender Tempera- 
tur auch das Ausmaß der Treppe zunimmt, unter der Voraussetzung, daß 
die Reizfrequenz hierbei ebenfalls soweit erhöht wird, daß am Ende der 
Treppe die bei der betreffenden Temperatur höchstmöglichen Amplituden 
der Mechanogramme (MG) erreicht werden. Szent-Györgyi !8 nannte diese 
Reizfrequenz „optimal“. In einem relativ großen Temperaturbereich (0°— 
15° C) war dabei dieser Höchstwert konstant, so daß die Vergrößerung der 
Treppe durch die bei Temperatursteigerung auftretende Amplitudenver- 
minderung der ersten Kontraktion nach vorheriger Ruhe zustande kam. 
Bei Abkühlung wurde umgekehrt die Treppe durch Amplitudenzunahme 
der ersten Kontraktion immer geringer und verschwand völlig um 0° C, 
da hier die schon nach vorheriger Ruhe maximalen Amplituden durch 
keine Schlagfrequenz mehr zu steigern waren. Die vorliegenden Untersu- 
chungen sollen hauptsächlich der Beantwortung folgender Fragen dienen: 


* Mit Unterstützung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
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a) Wie verhalten sich AP und MG in ihrer Dauer, Größe und Form bei 
Anwendung einer Reihe von Reizfrequenzen, die unter verschiedenen 
Temperaturen nicht verändert werden? Welche Rolle spielt bei der An- 


passung an diese Frequenzen das unter verschiedenen Temperaturen wech- 
selnde Schlagintervall? 


b) Ist es möglich, unter verschiedenen Temperaturen die Wirkung ver- 
schiedener Schlagintervalle durch Auswahl bestimmter Reizfrequenzen 
auszuschalten? Wie verhalten sich dann AP und MG in ihrer Dauer, Größe 
und Form? 


Methodik 


Die Präparation, die Reizung der Herzstreifenpräparate (Frosch, Rana tem- 
poraria) und die Registrierung der monophasischen Aktionspotentiale wurde auf 
gleiche Weise durchgeführt, wie das früher von uns beschrieben worden ist !®. 
Einzelfaserableitungen der AP erschienen uns aus den gleichen Gründen wie 
bei Niedergerke '? für den Vergleich mit den in jedem Falle summarischen MG 
auch bei diesen Untersuchungen nicht geeignet. Die MG wurden synchron, ent- 
weder wie vordem isotonisch, oder mit Hilfe der Spezialröhre RCA 5734 iso- 
metrisch aufgenommen. Diese Röhre besitzt eine bewegliche Anode mit einem 
nach außen herausgeführten als Hebel verwendbaren Zapfen, bei der sich der 
Innenwiderstand bei mechanischer Belastung in nahezu linearer Abhängigkeit 
ändert. Sie wurde von uns als variabler Widerstand Rx im Gegensatz zu früher 
gebräuchlichen Schaltungen 1% 1% in eine einfache Wheatstonesche Brücke ein- 


Abb. 1. Schaltskizze für die isometrische Mechanogrammregistrierung. K = Kurzschluß- 
taste. AP = Eingangskabel für Aktionspotentialregistrierung. 


gebaut (Abb. 1). Der Außenwiderstand Ra mußte wegen der Brückensymmetrie 
genau so groß wie der Ri der Brücke sein. Um die Anodenbatterien nicht zu 
überlasten, wählten wir die Reihenwiderstände Ri und R2 relativ hochohmig. 
Mit dem zwischen Ri und R2 liegenden 100 K-Potentiometer konnten wir bei 
jeder Änderung des Verhältnisses von Ri zu Ra die Brücke wieder symme- 
trieren. Zur Isolierung des Präparates gegen die Anode schoben wir einen 10 mm 
langen in der Mitte passend aufgebohrten, dünnen Plexiglasstab auf den be- 
weglichen Anodenzapfen. Durch diese gleichzeitige Verlängerung des wirk- 
samen Hebels wurde eine noch höhere Empfindlichkeit für mechanische Be- 
lastungen erzielt. Verschieden weit vom Drehpunkt entfernte Einkerbungen 
zum gleichmäßigen Aufhängen der Präparate erlaubten außerdem, die Emp- 
findlichkeit des Systems zu variieren. Um die von den Herstellern angegebene 
Anodendeflektion von maximal + 30’ nicht versehentlich zu überschreiten, führ- 
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ten wir zur Sicherung den Plexiglasstab durch ein entsprechend dimensioniertes 
Loch einer Plexiglaskappe, die den Röhrenmantel fest umschloß. Als Null-In- 
strument der Brücke verwandten wir einen Gleichspannungsverstärker (Philips 
4530), dessen Ausgangskabel direkt an die Ablenkplatten eines Braunschen Roh- 
res des von uns auch zur AP-Registrierung benutzten Doppelelektrokardio- 
graphen (Firma Atlas) angeschlossen wurden. Zwischen die beiden Null-Zweige 
der Brücke legten wir eine Kurzschlußtaste (K), mit der die Symmetrie der 
Brücke kontrolliert werden konnte. Bewirkten Öffnung und Schließung der 
Taste noch Ausschläge im Registrier- bzw. in einem parallelgeschalteten Sicht- 
gerät, dann mußte das Brückenpotentiometer Pl bis zur Herstellung der Sym- 
metrie nachgestellt werden. Zur Erreichung einer gleichmäßigen Vorspannung 
aller Präparate war die Aufstellung einer Eichkurve für die Auslenkung des 
Null-Instrumentes in mV als Funktion der mechanischen Vorspannung in g not- 
wendig. Die mechanische Vorspannung konnte dann leicht in Eichausschlägen 
des Verstärkers gemessen werden. Die genaue Einstellung wurde durch einen 
Feintrieb vorgenommen, an den die Röhre durch einen Aluminiumstab fixiert 
war. Danach mußte die Brücke wieder durch Pl symmetriert werden, um den 
Verstärker bei der MG-Registrierung nicht zu übersteuern. Änderungen der 
Vorspannung während des Versuches konnten durch beliebige Betätigung der 
Kurzschlußtaste leicht festgestellt und durch entsprechende Lageänderungen 
der Röhre kompensiert werden. Will man diese Veränderungen quantitativ 
verfolgen, so empfiehlt es sich, ein gleichdimensioniertes Potentiometer P2 zu 
P1 über einen Mehrfachschalter parallel zu schalten. Durch Rückschalten auf 
P2, dessen Stellung während des Versuches nicht geändert werden darf, und 
durch Schließen und Öffnen von K kann jede Änderung der Vorspannung 
leicht quantitativ erfaßt und registriert werden. Sind diese Änderungen so 
stark, daß bei einer für die MG-Registrierung passenden Empfindlichkeit der 
Verstärker übersteuert wird, muß eine entsprechende Verminderung der Ein- 
gangsspannung am Verstärker vorgenommen werden. Die mechanische Vor- 
spannung unserer Herzstreifenpräparate betrug 1,21 g. Wir wählten sie ab- 
sichtlich so hoch, um Gefügeverschiebungen der Präparate während der Kon- 
traktion möglichst gering zu halten. Die Kontraktionen wurden dadurch weit- 
gehend isometrisch. Die Exkursionen, selbst des verlängerten Anodenzapfens, 
spielten größenordnungsmäßig keine Rolle (maximal ca. 20 u). Jedem Versuch 
ging eine Ruhepause von 5 Minuten voraus, um die Präparate an die verschie- 
denen Temperaturen, die bei unseren Versuchen einen Bereich von 4°C bis 
30°C umfaßten, anzupassen. Bei unseren Versuchen gingen wir in einer ersten 
Untersuchungsreihe einmal vom ruhenden Präparat aus, dem wir bestimmte 
Schlagfrequenzen auferlesten, die unter verschiedenen Temperaturen nicht ge- 
ändert wurden und zum anderen führten wir nach vorangegangener längerer 
Reizung plötzlich Halbierungen der Schlagfrequenz durch. In einer zweiten 
Versuchsreihe veränderten wir bei jeder Temperatur die Reizfrequenz so, daß 
die Reizintervalle immer der Länge des ersten AP nach vorhergehender Ruhe 
entsprachen. Bei allen Versuchen kamen nur konstante Reizfrequenzen zur 
Anwendung. Die Zahl der Versuche betrug 81. 


Ergebnisse 


a Untersuchungen mit gleichbleibenden Reiz- 
frequenzen 


Die Anwendung einer Reihe gleichbleibender Reizfrequenzen (4, 6, 12, 
16, 20, 30, 60 und 80/min) bei verschiedenen Temperaturen war in einem 
Bereich von 4° C bis 30°C nur mit Einschränkungen möglich. Erniedrigt 
man nämlich die Temperatur, so fallen schließlich durch die zunehmende 
Verlängerung der AP und der entsprechenden Refraktärphasen die höch- 
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sten Schlagfrequenzen aus. Erhöht man die Temperatur, so werden die 
Schlagintervalle bei gleichbleibender Reizfrequenz durch die Verkürzung 
der AP und MG so groß, daß schließlich für das Präparat Bedingungen 
wie nach vorheriger Ruhe vorliegen. Aus Abb. 2a und 2b sind für die 


0,5 


log APD 


Abb. 2 a und b. Darstellung 
der Aktionspotentialdauer 
(APD, Abb. 2a) und der Gip- 
felzeit (GZ, Abb. 2b) in Ab- 
hängigkeit von der Tempera- 
tur bei verschiedenen gleich- 
bleibenden Frequenzen (15, 30 
und 60/min). Die dick gezeich- 
neten Kurven stellen die Aus- 
gangswerte nach vorangegan- 
gener Ruhe dar („Ruhewer- 
te“). Die bezifferten Kurven 
geben die APD und GZ nach 
erfolgter Anpassung an die 
3 Reizfrequenzen wieder. Or- 
dinate: Log. Aktionspoten- 
tialdauer bzw. Gipfelzeit. 
Abszisse: Temperatur. Obere 


log 62 


i 3,60 350 03 
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Kurven = Reizfrequenz/min. 


Verkürzung der AP und MG Beispiele mit den Schlagfrequenzen 15, 30 
und 60/min ersichtlich. Diese Frequenzen wurden jeweils dem ruhenden 
Präparat auferlegt. Anstelle der gesamten Kontraktionsdauer nahmen 
wir wie früher !P aus praktischen Gründen nur die Gipfelzeit (GZ) des 
MG. Die obere stark gezeichnete Kurve in beiden Abb. gibt die AP-Dauer 
und GZ nach vorheriger Ruhe wieder. Die dünner gezeichneten Kurven 
geringerer Steigung geben die Werte für die AP-Dauer und GZ nach er- 
folgter Anpassung wieder, die spätestens nach dem 7. Reiz einer jeden 
Frequenz erfolgte. Die Zeitwerte wurden logarithmisch auf die Ordinate 
aufgetragen. Die Temperatur wurde auf die Abszisse, in der oberen Scala 
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als Reziprokwert der absoluten Temperatur linear und in der unteren 
Scala in °C ebenfalls linear aufgetragen. In Anlehnung an eine frühere 
Arbeit” soll hierdurch gezeigt werden, daß graphisch kein wesentlicher 
Unterschied zwischen beiden Darstellungen vorhanden ist. Sämtliche ab- 
gebildeten Kurven folgen bei beiden Abszissenmaßstäben weitgehend Ge- 
raden, geben also sowohl konstante «- als auch Q,,-Werte. Daraus geht 


hervor, daß sowohl die van’t Hoffsche Regel (mathematische Formulie- 


10 dl . alnK Zi 
rung: In Qu, Era K) als auch das Arrheniussche Gesetz Gr — =#) 


weitgehend gültig sind *. 

Ein Vergleich der entsprechenden frequenzabhängigen Kurven der AP- 
Dauer und der GZ zeigt jedoch, daß sie eine unterschiedliche Steigung 
haben und auch nicht in ganz gleichen Bereichen in die Kurve der Ruhe- 
werte einmünden. Unter diesen Versuchsbedingungen finden sich also ge- 
wisse Abweichungen von der früher ” 10 beschriebenen weitgehenden Par- 
allelität zwischen AP- und MG-Dauer. Bei einer Reizfrequenz von 60/min 
und bei einer Temperatur von 15° C kommt es zu einer zusätzlichen Ver- 
kürzung der Gipfelzeit durch Superposition der MG. Es handelt sich dann 
jedoch nicht mehr um eine echte zusätzliche Verkürzung, da die Messung 
der GZ nur von den erhöhten Fußpunkten der MG-Kurven erfolgen 
konnte. Die Kurve wurde deshalb in Abb. 2b gestrichelt dargestellt. Die 
mittlere Streuung in allen Versuchen lag bei + 10%. Die Verkürzung 
durch die auferlegten Reizfrequenzen vollzog sich bei allen Temperaturen 
ebenso wie es früher 10 beschrieben wurde: bei den AP durch ausschließ- 
liche Verkürzung der ersten 10 %/o-Phase der Repolarisation und bei den 
MG durch vorwiegende Verkürzung der ersten und letzten 20 %o-Phasen 
der Kontraktionskurven. Bei der isotonischen und isometrischen MG- 
Registrierung ergaben sich nur insofern Unterschiede, als bei der letzteren 
der Anstieg der Kontraktionskurve gleichförmiger in der Steigung als 
der Abfall war, wodurch die gesamte Kurve leicht asymmetrisch wurde. 


Während die Amplituden der AP unter allen Versuchsbedingungen stets 
unverändert blieben, zeigten die MG bei der ersten Kontraktion einer 
jeden Reizserie mit ansteigender Temperatur die bekannte Amplituden- 
verminderung ’. Setzt man nach Szent-Györgyi!® die Amplitudengröße 
bei 0° C mit 100 % an, so sinkt sie schließlich bei einer maximalen Tempe- 
ratur von 30° C auf 37 /o des Ausgangswertes ab. Das bei weiterer Reizung 
auftretende Treppenphänomen schwächt sich mit ansteigender Tempera- 
tur, ähnlich wie es bei den Verkürzungsprozessen beobachtet wurde, mehr 
und mehr ab. Die Lage des Kontraktionsgipfels zum Ende des AP erfuhr 
unter verschiedenen Temperaturen keine wesentliche Änderung, wie aus 
Abb. 3 für die Reizfrequenz 6/min ersichtlich ist. Das punktierte Kurven- 
paar gibt die AP-Dauer (APD, rechte Kurve) und die Gipfelzeit (GZ, 
linke Kurve) nach erfolgter Anpassung an die Reizfrequenz wieder. Das 


* Auf eine Wiedergabe von u- und Q,.-Werten, die aus der verschiedenen 
Steigung der Kurven abzulesen bzw. nach den beiden Formeln zu berechnen 
sind, wurde bewußt verzichtet, da eine Interpretation dieser Zahlen unter den 
vorliegenden Versuchsbedingungen nicht möglich ist. 
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ausgezogene Kurvenpaar stellt die entsprechenden Ruhewerte dar. Nach 
Hajdu und Szent-Györgyi’» ® ist unter der Bedingung der gleichbleiben- 
den Reizfrequenz nicht zu entscheiden, in welchem Maße diese Verände- 
rungen der Treppe eine Folge der durch die Temperatur geänderten 
Schlagintervalle sind. Sie forderten deshalb, man müsse bei jeder Tem- 
peratur die für die Kontraktion „optimale“ Reizfrequenz anwenden, d.h. 
die Frequenz, bei der nach Überwindung der Treppe die Kontraktions- 
amplituden maximal sind. Nur so könne man die für die Schlagfrequenz 
„spezifischen“ Veränderungen der Amplitude unter verschiedenen Tem- 
peraturen beurteilen. Da auch die AP-Dauer und GZ unter dem Gesichts- 
punkt der unter verschiedenen Temperaturen wechselnden Schlaginter- 
vale betrachtet werden mußten, war es also nötig, für jede Temperatur 
eine solche Reizfrequenz auszuwählen, die für die erwähnten Größen den 
Einfluß der temperaturabhängigen Intervalldauer ausschloß. 


5°C : = APD 


Abb. 3. Vergleich zwischen Ak- 
tionspotentialdauer (APD) und 
Gipfelzeit (GZ) bei verschiedenen 
Temperaturen und einer konstan- 
ten Schlagfrequenz von 6/min. Die 
ausgezogenen Kurven stellen die 
APD und die GZ nach vorausge- 
gangener Ruhe dar, die gestrichel- 
ten Kurven geben die entsprechen- 
den Werte nach erfolgter Anpas- 
sung an die Reizfrequenz wieder. 
Die zeitliche Differenz zwischen 
GZ und APD wird durch die An- 
passung nicht geändert. Die Lage 
des Kontraktionsmaximums bleibt 
im Hinblick auf das AP-Ende also 
konstant. Ordinate: Temperatur °C, 
Abszisse: Zeit in sec. 


Temperatur 


Frequenz 6/min 
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b)) Untersuchungen mit Reizfrequenzen, die zusam- 
men mit der Temperatur geändert wurden 


Bei dieser zweiten Untersuchungsreihe wandten wir bei jeder Tempe- 
ratur nur solche Reizfrequenzen an, deren Reizintervalle der Dauer des 
ersten AP nach vorheriger Ruhe entsprachen. Damit genügten wir zugleich 
der von Szent-Györgyi !3 erhobenen Forderung nach der unter verschie- 
denen Temperaturen für die MG-Amplituden „optimalen“ Schlagfrequenz, 
da hierbei in unseren Versuchen die höchsten Werte erreicht wurden, 
wenn die Treppe überwunden war. Das Verhalten der AP-Dauer und der 
Gipfelzeit (GZ) unter diesen Bedingungen ist aus Abb. 4 ersichtlich. Die 
beiden dargestellten Kurven verlaufen in ihrer prozentualen Verkürzung 
weitgehend parallel und sind in den extremen Temperaturbereichen be- 
sonders steil. Eine deutlich ins Auge fallende Divergenz ergab sich ledig- 
lich zwischen 25° und 30° C. Bei 30° C blieb die GZ des Mechanogramms 
durch die Schlagfrequenz unbeeinflußt, während sich die AP-Dauer noch 
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um 4° ihres Ausgangswertes verkürzte. Das Ausmaß der Verkürzung 
beider Prozesse nahm also unter steigender Temperatur deutlich ab. Die 
Art der Verkürzung war bei AP und MG genau so, wie das oben für die 
gleichbleibenden Frequenzen beschrieben wurde. 


40%t 
oe AFD 
30% AT 
SR _.62Z 
20% RT Abb. 4. Prozentuale Verkürzung der Aktionspoten- 
0 a tialdauer (APD) und der Gipfelzeit (GZ) bei Schlag- 
10%} 2a frequenzen, die in Abhängigkeit von der Tempera- 
% tur geändert wurden. Ordinate: Verkürzung in 'o 
2 des Ausgangswertes. Abszisse: Temperatur in °C. 


Die MG-Amplitude der ersten Kontraktion einer jeden Reizserie fiel — 
wie schon erwähnt — unter ansteigender Temperatur ab. In gleichem 
Maße nahm nun bei der Anwendung von Reizfrequenzen, die zusammen 
mit der Temperatur geändert wurden, das Ausmaß der Treppe zu und 
zwar über den gesamten Temperaturbereich von 4° bis 30° C. Nach Über- 
windung der Treppe wurde in jedem Falle also der gleiche Wert erreicht, 


Mechanogramm-Amplitude In % 


Temperatur 


Abb. 5. Das Ausmaß der Treppe unter verschiedenen Temperaturen bei in Abhängigkeit 
von der Temperatur von uns geänderten Schlagfrequenzen. Die untere ausgezogene 
Kurve stellt die Ausgangswerte der Amplituden nach vorheriger Ruhe dar. Die obere 
gestrichelte Kurve gibt den immer wieder erreichten Höchstwert der Treppe = 100 %- 
Wert wieder. Die senkrechten Linien zwischen den beiden Kurven gestatten das Ausmaß 
der Treppe unter verschiedenen Temperaturen abzulesen. Ordinate: Mechanogramm- 
amplitude in log. ° des Höchstwertes. Abszisse: Temperatur in °C. 


der von uns nach einem Vorschlag von Szent-Györgyi 18 mit 100 % ange- 
setzt worden war. Abb. 5 zeigt dieses Verhalten. Die einfach log. Darstel- 
lung streckt die Kurve der jeweils ersten Amplituden nach vorheriger 
Ruhe. Zwischen der horizontalen gestrichelten Kurve der 100 %/o-Werte 
nach Überwindung der Treppe und der ausgezogenen Kurve der „Ruhe- 
werte“ geben die punktierten senkrechten Linien das Ausmaß der Treppe 
bei verschiedenen Temperaturen wieder. Die Zahl der zur Überwindung 
der Treppe notwendigen Reize nahm mit steigender Temperatur ebenso 
wie das Ausmaß des Treppenphänomens zu. Während bei 5° bis 10°C, 
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also bei hoher Ausgangsamplitude und geringer nachfolgender Treppe 
mit 2—3 Kontraktionen der 100 %-Wert erreicht wurde, waren hierfür bei 
30°C 6—7 Kontraktionen erforderlich. Ebenso erfuhr das von uns schon 
früher !0 auch am Kaltblüter gefundene „Umschaltphänomen“ mit an- 
steigender Temperatur eine Verstärkung. Unterhalb von 10°C war es 
kaum noch nachzuweisen. Die dem „Umschaltphänomen“ vorausgehende 
Amplitudenverminderung (nach längerer Reizung) trat mit zunehmender 
Temperatur sowohl rascher als auch ausgiebiger auf. Die Lage des Kon- 
traktionsmaximums im Hinblick auf das AP-Ende, über die schon frü- 
her ”, 10 von uns berichtet worden ist, erfuhr sowohl bei der Anwendung 
gleichbleibender als auch mit der Temperatur geänderter Schlagfrequen- 
zen keine wesentliche Änderung, blieb also in der durch die Temperatur 
festgelegten Phase der Repolarisation liegen (Abb. 3). Die Amplituden der 
AP blieben auch unter den mit der Temperatur geänderten Schlagfrequen- 
zen stets unverändert. 


Besprechung der Ergebnisse 


Bei den gleichbleibenden Reizfrequenzen war die Anpassung der Ak- 
tionspotentiale (AP) und Mechanogramme (MG) vorwiegend eine Funktion 
der sich ändernden Schlagintervalle und somit nur eine mittelbare Folge 
der Temperaturänderungen. Das Ausmaß der Veränderungen von AP- 
Dauer und Gipfelzeit steht dann weitgehend in der Gesetzmäßigkeit, die 
durch die Kurven der sich wiederherstellenden Erregungsdauer bzw. durch 
die als ähnlich vorausgesetzten Kurven der sich wiederherstellenden Kon- 
traktionsdauer gegeben ist, wenn auch während der Verkürzung der 
AP bei der Anpassung an eine auferlegte Schlagfrequenz diese Gesetz- 
mäßigkeit nicht gültig ist !". 

Nach Damble? ändert sich jedoch unter verschiedenen Temperaturen 
der Verlauf der Kurve der sich wiederherstellenden Erregungsdauer, so 
daß nicht nur die unter verschiedenen Temperaturen verschiedene Inter- 
valldauer, sondern auch diese Änderungen im Kurvenverlauf dafür ver- 
antwortlich sind, daß die Dauer des elektrischen und mechanischen Ge- 
schehens bei gleichbleibenden Reizfrequenzen sich in der beschriebenen 
Weise ändern. Für die MG konnten wir auf Grund unserer Versuche eine 
weitgehende Parallelität voraussetzen. Das Ausmaß des „Treppenphäno- 
mens“ bei der Anpassung an eine gleichbleibende Reizfrequenz vermin- 
derte sich unter Temperatursteigerung ähnlich wie die AP- und MG-Ver- 
kürzung, d.h. auch bei den Amplituden der MG war unter diesen Bedin- 
gungen die wechselnde Intervalldauer der entscheidende Faktor. 

Die Ausschaltung von Schlagintervalländerungen unter verschiedenen 
Temperaturen glaubten wir mit hinreichender Genauigkeit durch Anwen- 
dung der Reizfrequenzen vorzunehmen, deren Reizintervalle bei den ver- 
schiedenen Temperaturen jeweils der Länge des ersten AP nach vorheri- 
ger Ruhe entsprach. Der zweite Reiz solcher Reizserien fiel dann immer 
auf den Ausgangspunkt der Kurve der sich wiederherstellenden Erre- 
gungs- bzw. Kontraktionsdauer (siehe Kurven bei Damble?). Auf diese 
Weise entsprachen wir auch der Forderung Szent-Györgyis 18 nach Anwen- 
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dung der jeweils „optimalen“ Schlagfrequenz, da in unseren Versuchen 
hierbei am Ende der Treppe bei allen Temperaturen konstante Höchstwerte 
erreicht wurden, die wir gleich 100 % setzten. Wir konnten also durch An- 
wendung der in der 2. Versuchsreihe ausgewählten Frequenzen die drei 
wichtigsten Größen: AP- und MG-Dauer und MG-Amplitude wie in der 
ersten Versuchsreihe unter einheitliche Experimentalbedingungen stellen. 


Der Einfluß der mit jeder Temperatur geänderten Schlagfrequenzen auf 
die MG-Amplitude war umgekehrt wie bei den unter verschiedenen Tem- 
peraturen gleichbleibenden Schlagfrequenzen: Bei ersteren nahm die 
Treppe mit ansteigender Temperatur exponentiell zu, während bei letzte- 
ren die Treppe kleiner wurde und schließlich verschwand, wenn das 
Schlagintervall so groß wurde, daß für das Präparat Ruhebedingungen 
vorlagen. Da auch das von Dale? erstmals beschriebene „Umschaltphä- 
nomen“ ähnlich wie die Treppe unter fortlaufend geänderten Reizfre- 
quenzen mit ansteigender Temperatur zunimmt, gewinnen die Hypothe- 
sen im Schrifttum an Wahrscheinlichkeit (Übersicht in einer vorhergehen- 
den Arbeit !0), die für alle durch die Schlagfrequenz hervorgerufenen 
Änderungen der MG-Amplituden einen gleichartigen, ursächlichen Faktor 
annehmen. Ähnliche Verhältnisse wie bei den MG-Amplituden fanden sich 
bei den Veränderungen der AP-Dauer und der Gipfelzeit des MG, wenn 
man die Auswirkungen gleichbleibender und mit der Temperatur gleich- 
zeitig veränderter Reizfrequenzen vergleicht. Zwar fand sich — anders als 
bei den MG-Amplituden — bei der Anpassung an die beiden Reizfrequenz- 
arten mit zunehmender Temperatur eine abnehmende Verkürzung beider 
Prozesse, aber bei den gleichbleibenden Frequenzen ist diese viel ausgie- 
biger und vor allem hört sie bei einer für jede Frequenz charakteristischen 
Temperatur völlig auf, wenn das Schlagintervall so groß geworden ist, 
daß für das Präparat Ruhebedingungen vorliegen. Bei den mit jeder Tem- 
peratur in bestimmter Weise geänderten Reizfrequenzen erstreckte sich 
dagegen die Abnahme der Verkürzung über den gesamten Temperatur- 
bereich von 4° bis 30°C und hörte auch bei 30° für die AP nicht völlig 
auf. Über die den Veränderungen der AP und MG zugrunde liegenden 
Prozesse, die bei der Anpassung des ruhenden Präparates auftreten und 
von der Intervalldauer unabhängig sind, ist bis jetzt noch nichts bekannt *. 


Mehr ist über die Vorgänge während der Schlagintervalle bekannt, 
deren Bedeutung erstmalig von Schellong und Schütz 15 für die Wieder- 
herstellung der AP-Dauer erkannt wurde. Im Hinblick auf die MG-Dauer 
wurden ähnliche Befunde von F. B. Hofmann, Trautwein und Dudel 2! 
und Kraft und Wiegmann !" erhoben. Schließlich konnte auch für die 
Größe der MG-Amplituden von Szent-Györgyi!8 und Kraft und Wieg- 
mann!’ eine Abhängigkeit von der Länge des vorausgehenden Schlag- 
intervalles gezeigt werden. Nach all diesen Befunden stehen diese 3 Größen 
in einer quantitativen Beziehung zur Dauer des jeweils vorangegangenen 
Schlagintervalls, bei dessen Verlängerung AP-Dauer und Gipfelzeit des 


* Diese Fragen werden z. Zt. durch Versuche mit wechselndem Ionenmilieu 
von uns weiterverfolgt. 
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MG (MG-Dauer) bis zur Erreichung ihres maximalen „Ruhewertes“ zu- 
nehmen, während die MG-Amplituden bis zu ihren minimalen „Ruhe- 
werten“ abnehmen. Die AP-Amplituden konnten bei allen Untersuchun- 
gen vernachlässigt werden, da sie stets unverändert blieben. Die Vor- 
gänge während der Schlagintervalle scheinen vor allen Dingen Ionen- 
wanderungen zu sein, die zwischen Zellinnerem und Außenmilieu statt- 
finden und offenbar dazu dienen, die während einer Aktion (Nerv und 
Muskel) veränderte Ionenverteilung an der Zellmembran wiederherzu- 
stellen. Hauptsächlich die Wanderungen der Kationen Na, K, Ca und Mg 
wurden beschrieben und zwar im Zusammenhang mit Veränderungen an 
den AP von Hodgkin 8, Weidmann ?? und Stämpfli !” u.a. und in Verbin- 
dung mit Veränderungen der MG von Szent-Györgyi !8, Fleckenstein #, 
Niedergerke 1?13 und Moulin und Wilbrandt !! u.a. Leider liegen z.Zt. 
noch keine Untersuchungen vor, bei denen gleichzeitig mit der Aufstel- 
lung der Kurve der sich wiederherstellenden Erregungs- bzw. Kontrak- 
tionsdauer quantitative Ionenmessungen innerhalb oder außerhalb der 
Zelle durchgeführt wurden. Ebenso wie in unseren früheren Untersuchun- 
gen konnte auch durch die vorliegenden Experimente die grundsätzliche 
Auffassung von E. Schütz !6 bestätigt werden, daß elektrische und mecha- 
nische Prozesse am Herzen mit Ausnahme der Dauer weitgehend vonein- 
ander unabhängig sind. Ferner bestätigte sich erneut, daß außer den Ein- 
flüssen, die durch verschiedene Schlagintervalle bedingt sind, bei der An- 
passung des ruhenden Präparates an eine konstante Reizfrequenz noch 
andere Faktoren Aktionspotentiale und Mechanogramme beeinflussen. 


Zusammenfassung 


Am Herzstreifenpräparat des Frosches wurden die durch verschiedene 
Schlagfrequenzen bedingten Veränderungen an Aktionspotentialen und Me- 
chanogrammen unter verschiedenen Temperaturen untersucht. Dabei wurden 
folgende Befunde erhoben. 

1. Bei der Anwendung von unter verschiedenen Temperaturen gleichbleiben- 
den Schlagfrequenzen am vorher ruhenden Präparat war deren Wirkung auf 
Aktionspotentiale und Mechanogramme auf einen kleinen Temperaturbereich 
beschränkt. Das Ausmaß aller Anpassungsvorgänge an diese Reizfrequenzen: 
Exponentielle Verkürzung von Aktionspotentialen und Gipfelzeit und das 
Treppenphänomen, nahm bei Steigerung der Temperatur ab und war vor- 
wiegend eine Folge der sich hierbei vergrößernden Schlagintervalle. 

2. Stellte man für jede Temperatur die Reizfrequenz so ein, daß die tempe- 
raturabhängigen Schlagintervalle fortfielen (Reizintervall = Länge der Aktions- 
potentiale nach vorheriger Ruhe), so konnte der gesamte Temperaturbereich 
von 4° bis 30°C untersucht werden. Die prozentuale Verkürzung von Aktions- 
potentialen und Gipfelzeit nahm zwar ebenfalls mit steigender Temperatur ab, 
folgte jedoch nicht einer Exponentialfunktion. Das Treppenphänomen verstärkte 
sich von 4° bis 30°C in gleichem Maße, wie sich (exponentiell) die Ruhewerte 
der Mechanogrammamplituden unter steigender Temperatur verminderten. 

3. Ein Zusammenhang zwischen elektrischem und mechanischem Geschehen 
fand sich nur in etwa zwischen den Veränderungen der Aktionspotentialdauer 
und Gipfelzeit. Die Lage des Kontraktionsgipfels im Hinblick auf das Ende 
des Aktionspotentials konnte in dem untersuchten Temperaturbereich durch 
Anwendung verschiedener Schlagfrequenzen nicht beeinflußt werden. Die Höhe 
der Aktionspotentiale blieb immer konstant. 


18* 
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Summary 


The influence of the stroke-frequency on heart-strip preparations of frogs 
has been investigated in two test-series at different temperatures. The results 
obtained have been reported. 


Resume 


Dans deux series d’experiences on a &tudie l’influence de la frequence des 
battements sur des pr&eparations de fibres de cur de grenouille & des tempe- 
ratures differentes. On expose les r&sultats. 
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Über den Frequenzgang der Pupililenreaktion auf Licht *) 


Von A. Bleichert und R. Wagner 


Mit 8 Abbildungen 


Eingegangen am 1. April 1957 


Wenn man die Iris als das Stellglied eines Regelapparates betrachtet 
dem die Aufgabe eines Halte-Reglers für die retinale Beleuchtungsstärke 
zukommt, dann kommen für die Kennzeichnung der Eigenschaften dieses 
Regelkreises bekanntlich drei Möglichkeiten in Betracht. Die Beziehung 
zwischen der Ausgangsgröße », und der Eingangsgröße p. kann erstens 
festgelegt sein durch eine Differentialgleichung wie die folgende: 


oe re (Ds no) 


Zweitens kann zur Charakterisierung der Eigenschaften des Systems 
der Eingang des Regelkreises durch eine harmonische Schwingung in 
Aktion versetzt und dann die Ausgangsgröße nach Amplitude und Phase 
gekennzeichnet werden. In diesem Fall ist: 


Be 


Das Verhältnis der Ausgangs- zur Eingangsgröße als Funktion der auf- 
gezwungenen Frequenz ist der Frequenzgang des Reglers. Dieser ergibt 
sich in bekannter Weise: 

p P, . ei(wt-+a) 1 
F. er As Mo) =. 
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Schließlich kann drittens die sogenannte Übergangsfunktion in Erfah- 
rung gebracht werden um die Regeleigenschaften des Systems eindeutig 
zu beschreiben, d. h. die Eingangsgröße wird schnellmöglichst um die 
Größe 1 verstellt und der zugehörige Verlauf der Ausgangsgröße be- 
stimmt. Die Übergangsfunktion 


7,® 


* Diese Arbeit wurde ausgeführt mit Unterstützung durch die Friedrich Baur- 
stiftung. 
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entspricht der Lösung der obigen Differentialgleichung für eine einmalige 
stoßartige Einwirkung. Die Methoden experimenteller Bestimmung dieser 
Funktion entsprechen weitgehend dem von Ph. Broemser, O. Frank und 
I. Petter? seinerzeit eingeführten Verfahren zur Eigenfrequenzbestim- 
mung gekoppelter — aber nicht wie hier — rückgekoppelter Systeme. 

Diese drei verschiedenen Methoden zur Kennzeichnung der Regeleigen- 
schaften sind untereinander logisch verbunden. Der Weg von der Diffe- 
rentialgleichung zur Frequenzganggleichung ist dadurch gegeben, daß man 
in die Differentialgleichung die Schwingungen der Eingangs- und Aus- 
gangsgröße einsetzt. Die Beziehungen zwischen obiger Frequenzgang- 
gleichung und der Übergangsfunktion ergibt sich nach dem Satz von 
Fournier, wonach in bekannter Weise jede beliebige Funktion nach der 
Zeit, auch wenn sie nicht periodisch ist, durch sich überlagernde harmo- 
nische Schwingungen bestimmter Amplituden- und Phasen-Größen zur 
Darstellung gebracht werden kann. Auf weitere dieser bekannten Einzel- 
heiten soll hier aber nicht eingegangen werden. 

Der Hinweis auf diese drei Möglichkeiten zur Kennzeichnung der Eigen- 
schaften von Regelkreisen und die Bemerkung über die Verknüpfung von 
Differentialgleichung, Frequenzganggleichung und Übergangsfunktion 
untereinander war nötig um den Zweck unserer folgenden Versuche auf- 
zuzeigen. Schon in einer früheren Versuchsreihe (A. Bleichert und 
R. Wagner?) haben wir es unternommen, die Pupillomotorik als Regel- 
vorgang zu untersuchen, wobei die Pupillenfläche als Funktion der Be- 
lichtung und der Adaptationsdauer zur Darstellung kam und versucht 
wurde, Übergangsfunktion und Regelfaktor in Erfahrung zu bringen. 

Die Adaptation der Netzhaut wirkt bei diesem Regler im Sinne einer 
Führungsgröße, beziehungsweise einer Sollwertverstellung. Es ergab sich, 
daß im Sinne des Technikers die Iris als Beleuchtungsregler des Auges 
in Bezug auf Regelfaktor und Einstellzeit ziemlich mangelhaft funktioniert 
und erst durch Mitwirkung der Adaptation eine Konstanz der Sehdinge 
innerhalb eines weiten Bereiches der Lichtintensitäten erzielt werden 
kann. Die lange Einstellzeit des Pupillen-Beleuchtungs-Reglers scheint 
notwendig um den Übergang von einem Lichtintensitätsbereich in den 
anderen dem Bewußtsein zuzuführen. Ist solcher Übergang in das Be- 
wußtsein eingetreten, dann kommt nachhinkend erst eine Annäherung 
der Netzhaut-Beleuchtung an jene Beleuchtungsstärke zustande, die vor 
dem Intensitätswechsel des Lichtes bestanden hat. Die Natur hat hier 
gleichsam einen Kompromiß geschlossen. Um Helligkeitsänderungen nach 
der Zeit im Gesichtsfeld gut unterscheiden zu können und diese nicht 
durch einen Beleuchtungsregler weitgehend herauszukompensieren, darf 
das Pupillenspiel nicht zu schnell erfolgen. Um aber nach einem durch 
Änderung der Beleuchtungsstärke erfolgten zentralnervösen Alarm, die 
Netzhaut vor einer länger dauernden größeren Lichtintensität zu schützen, 
muß das Spiel der Irisblende dennoch vorhanden sein. 

Im Sinne der früher angedeuteten Verknüpfung von Übergangsfunk- 
tion und Frequenzganggleichung schien es zur Kennzeichnung der Regel- 
eigenschaften des pupillomotorischen Apparates weiterhin wünschens- 
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wert, das dynamische Verhalten der Pupille bei fortlaufend rhythmisch 
wechselnder Beleuchtung des Auges zu prüfen. Wir haben zu diesem 
Zweck weißes Licht auf das Auge wirken lassen und dessen Intensität mit 
der Zeit sinusförmig geändert. Amplitude und Frequenz dieser sinus- 
förmigen Helligkeitsschwankungen konnten unabhängig voneinander 
variiert werden. Die Variationsbreite wurde derart bemessen, als dies 
ausreichend war, um die Regelfunktion der Pupillomotorik zu kontrol- 
lieren. Die Intensitätsschwankungen des auf das Auge wirkenden, die 
Pupillomotorik aktivierenden weißen Lichtes wurden nach Amplitude und 
Frequenz auf einem Kinofilm verzeichnet. Gleichzeitig wurde auf dem- 
selben Kinofilm, der infrarot empfindlich war, das Pupillenspiel mitver- 
zeichnet. Die Aufschrift des Pupillenspiels erfolgte durch fortlaufende 
photographische Aufnahme der Iris mit Infrarotlicht. So konnte erreicht 
werden, daß jenes zur Registrierung des Pupillenspiels nötige Licht ohne 
Einfluß auf das Pupillenspiel selbst blieb und nicht die Reizwirkung jenes 
sichtbaren weißen Lichtes störte, dessen Intensität sinusförmigen Schwan- 
kungen beherrschbarer Amplitude und Frequenz unterworfen war. Somit 
konnten Amplitude, Frequenz und Phase von Schwankungen der Pupillen- 
weite im Infrarotlicht registriert und als Funktion jener Amplituden- und 
Frequenzschwankungen des sichtbaren Lichtes untersucht werden, das 
als Reizlicht das Pupillenspiel bewirkte. Der Registrier-Mechanismus mit 
Infrarotlicht störte den Reiz-Mechanismus mit sichtbarem Licht demnach 
in keiner Weise. Im Einzelnen war die Methode wie folgt: 


Methodik 


Die sinusförmigen Schwankungen der Beleuchtungsstärke des Auges wurden 
durch eine Einrichtung erzeugt, bei der eine von rückwärts über einen Kon- 
densor (K) gleichmäßig beleuchtete Mattscheibe (M,) auf einer zweiten Matt- 
scheibe (M,) abgebildet wurde. Das Bild auf dieser Mattscheibe konnte durch 
eine Schieberblende (Bl) in seiner Helligkeit verändert werden. 


Abb.1. Schema der Versuchsanordnung. La = Lampe (Mikroprojektionslampe); K = Kon- 


densor (£f = 7,5 cm); Mı, M» = Mattscheiben; L = Abbildungslinse (f= 12,5 cm) mit den 
Brennpunkten Fı und F»; Bl = Schieberblende; A = Auge der Versuchsperson; 
Ka = Filmkamera. 


Abb. 1 zeigt ein Schema der Anordnung. Der in einer Schwalbenschwanz- 
führung laufende Schieber wurde über einen Excenterantrieb mit einer in den 
gewünschten Grenzen beherrschbaren Frequenz periodisch auf und ab bewegt 
und gab so eine mehr oder weniger große Fläche für den Lichtdurchtritt frei. 
Die Bewegung erfolgte über ein Untersetzungsgetriebe durch einen in seiner 
Drehzahl verstellbaren Elektromotor. Die Blende muß sich in dem Raum be- 
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finden, der durch die Schnittpunkte jener Strahlen begrenzt ist, die vom Gegen- 
stands- bzw. Bildrand nach dem gegenüberliegenden Linsenrand (der zur Ab- 
bildung verwendeten Linse L) führen. Weiterhin müssen die freien Kanten der 
feststehenden Blendenöffnung (Maße 20 X 10 mm) und die des Schiebers ab- 
geschliffen und geglättet sein und außerdem möglichst genau in derselben 
Ebene liegen. Die ganze Einrichtung war bis zur Mattscheibe M, in ein licht- 
dichtes Gehäuse eingeschlossen. Die Matt- 
scheibe M, befand sich ungefähr 30 cm vor 
dem rechten Auge der Versuchsperson in 
einem Winkel von 30° temporal. Die Am- 
plituden der so erzeugten sinusförmigen 
Helligkeitsschwankungen betrugen (gemes- 
sen am Ort des Auges) 9,51x (0,5—10 1x) bzw. 
4,5 1x (0,5—5 1x). Der untersuchte Frequenz- 
bereich erstreckte sich von 0,067 bis 3 Hz. 


Die Pupillenweite beziehungsweise deren 
Änderungen wurden durch Infrarotkine- 
matographie registriert. Die Aufnahmege- 
schwindigkeit betrug 8—24 Bilder/sec. Die 
Kamera (Ka) war eine Askania-Z-Kamera 
für Normalfilm. Es wurde ein 35 mm brei- 
ter Infrarotfilm (Gevaert Scientia) benützt. 
Die Optik war Zeiß-Tessar £f = 10,5 cm mit 
Zwischenring. Der Aufnahmemaßstab be- 
a I 

Abb. 2 zeigt das Stück eines so gewon- 
nenen Filmstreifens. Der auf jedem Einzel- 
bild links sichtbare Zeiger gibt durch seine 
Stellung die jeweils herrschende Intensität 
des Reizlichtes auf einer unter dem Zeiger 
befindlichen Skala an. Der Zeiger ist durch 
einen Stoßdraht mit der Schieberblende 
(Bl. in Abk. 1) starr verbunden und wird 
mit dieser gemeinsam vom Elektromotor auf 


Abb. 2. Beispiel einer Aufnahme (Reizlichtfre- 
quenz 0,067 Hz, Amplitude 9,5 1x). 


und ab bewegt. Zur Infrarot-Aufnahmebeleuchtung dienten 4 lichtdicht einge- 
baute Stufenlinsenscheinwerfer von je 500 W, die mit Infrarotfiltern nach außen 
abgedeckt waren. (Filtertyp I R 203 der Physikalisch-Technischen Werkstätten 
Prof. Heimann, Wiesbaden.) Durch diesen Einschluß der 500 Wattlampen in 
lichtdichte Gehäuse und ihre vordere Abdeckung mit den Infrarotfilterplatten 
ist eine praktisch vollkommene Ausschaltung jedes sichtbaren Lichtes gewähr- 
leistet. Der Kopf der Versuchsperson wurde in einer Kinn-Stirnstütze gehalten 
und fixiert. Vor Beginn des Versuches wurden die Versuchspersonen 10 Minuten 
lang an völlige Dunkelheit adaptiert. Anschließend wurden Serien von Auf- 
nahmen in der Reihenfolge steigender Frequenzen der Intensitätsschwankungen 
des Reizlichtes gemacht. Vor jeder Aufnahme wurde die Versuchsperson einigen 
Perioden jener Reizlichtfrequenz ausgesetzt, bei der nachher die Iris im Infra- 
rot photographiert wurde. Zwischen den Aufnahmen mehrerer Filmstreifen bei 


verschiedener Reizlichtfrequenz verblieb die Versuchsperson ungefähr 3 Minu- 
ten im Dunkeln. 


Abb. 3 gibt eine Übersicht über die gesamte Versuchsanordnung, wobei vor 
allem die Infrarotbeleuchtung durch die Stufenscheinwerfer (Sch), die Anord- 
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nung der Kinokamera (Ka), die Aufstellung der Reizlichtgebung (Rei), der 
Motor samt Getriebe (Mo) und besonders der Stoßdraht, der die Blendenver- 
stellung neben dem Auge mitzuregistrieren erlaubt (Sto), zu sehen sind. Der 
Verlauf des Stoßdrahtes ist durch Retouche etwas hervorgehoben, da er sonst 
zu wenig deutlich auf dem Bild zu sehen ist. 


Die Auswertung der Aufnahmen (wie in Abb. 2) erfolgte zum Teil mit dem 
Meßkineautographen von Rieck 5 *, Voraussetzung für die Anwendbarkeit dieses 
Verfahrens sind sehr kon- 
trastreiche Aufnahmen, wie 
sie nicht in allen Fällen zu 
erhalten sind. Sämtliche 5200 
Einzelaufnahmen wurden 
auch noch mit 8-45 facher 
Vergrößerung auf einem Pro- 
jektionsschirm abgebildet 
und auf diesem ausgemessen. 
Die Meßgenauigkeit für die 
Messung des Durchmessers 
der Pupille betrug # 0,05 mm. 
Die gemessenen Werte sind 
wegen Vergrößerung durch 
die Hornhaut um den Faktor 
1,14 zu groß und die Werte 
wurden dementsprechend 
korrigiert. Insgesamt wur- 
den 42 Versuche an 3 männ- 
lichen Versuchspersonen (Le- 
bensalter 18—24 Jahre) durch- 
geführt. 


Abb. 3. Versuchsanordnung. 

Sch = Infrarotscheinwerfer; 

Rei = Einrichtung zur Erzeugung 
des Reizlichtes; 

Sto = Stoßdraht; 

M = Motor mit Excenterantrieb; 
Ka = Kamera. 


Ergebnisse 


Bei Auswertung mit dem Meßkineautographen ergaben sich Kurven, wie 
Abbildung 4 zeigt. 

Abszisse des Kurvenbildes ist die Zeit in Sekunden. Die schwarzen, 
senkrechten Linien, deren jede einzelne in ihrer Länge das Meßergebnis 
für ein einzelnes Kinobild darstellt, begrenzen eine weiße Fläche. Die 
Ordinatenhöhe dieser weißen Fläche gibt den Pupillendurchmesser an. 
Die gemessenen Durchmesser wurden hierbei derart als Ordinaten aufge- 
tragen, daß sie am unteren Rand der Fläche (innerhalb der Meßgenauig- 
keit) auf der gleichen Abszissenachse beginnen. Da die Zeit die Abszisse 


* Die Filmaufnahmen und Meßkineautogramme wurden vom Institut für den 
wissenschaftlichen Film in Göttingen hergestellt, wofür hier nochmals gedankt 
sei. Besonderen Dank schulden wir Herrn Dr. J. Rieck und den Herren Philipp 
und Leuchter. 
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darstellt, gibt die obere Begrenzungslinie der weißen Fläche die Änderung 
des Pupillendurchmessers als Funktion der Zeit an. Die rhythmische sinus- 
förmige Änderung der Intensität des zur Reizgebung benützten sichtbaren 
Lichtes stellt die obere Kurve dar. Da, wie Abb. 2 zeigt, die Blenden- 
stellung durch den Stoßdraht auf einen Zeiger übertragen und dessen 
Stellung neben dem Auge kinematographisch mitphotographiert wurde, 
konnte die Reizlicht-Intensität für jedes Kinobild berechnet werden. Diese 
so gefundenen Werte sind in der oberen Kurve derart aufgetragen, daß 
für Punkte der oberen und unteren Kurve, die auf gleicher Ordinate 
liegen, zeitliche Koinzidenz herrscht. So ergibt sich aus solchem Bild die 
zeitliche Änderung des Pupillendurchmessers als Funktion der zeitlichen 
Änderung der Reizlicht-Intensität. 


Abb. 4a. Beispiel eines Meßkineautogramms (Reizfrequenz 0,5 Hz, Amplitude 9,5 1x, 
17 Bilder/sec). 


Abb. 4b. Verhalten der Pupillenweite bei ansteigender Reizlichtfrequenz (0,1—1,0 Hz), 

Aufnahmefrequenz 15 Bilder/sec (Meßkineautogramm). Am rechten Ende der Kurve wur- 

den nur noch die Maxima des Reizlichtes eingetragen, weil wegen der Bewegungsunschärfe 
des Zeigers weitere Meßpunkte nicht zu gewinnen waren. 


Derartige Kurven wie in Abb. 4a wurden für alle Versuchspersonen 
im Frequenzbereich 0,067 bis 3 Hz und für 2 verschiedene Reizlichtampli- 
tuden (9,5 und 4,5 Ix) aufgenommen. Weiterhin wurden auf gleiche Weise 
Kurven gewonnen, wie Abb. 4b zeigt. Hier wurde innerhalb kurzer Zeit 
die Frequenz der Intensitätsschwankungen des Reizlichtes gesteigert, in 
Abb. 4b z. B. von 0,1—1,0 Hz. Hierbei wurden 16 Kinobilder pro Sec. 
aufgenommen. Auf diese Weise bekam man in einer einzigen Aufnahme- 
serie eine Übersicht über den Frequenzgang der Pupille. 


Über den Frequenzgang der Pupillenreaktion auf Licht 287 


Bei Auswertung derartiger Kurven ergab sich für alle Versuchsper- 
sonen, daß der Phasenwinkel zwischen Intensitätsschwankung des Reiz- 
lichtes und Schwankung der Pupillenweite bei zunehmender Reiz- 
frequenz angenähert linear ansteigt. Schon zwischen 1 und 2 Hz wird 
der Phasenwinkel z erreicht. Die zeitliche Phasenverschiebung (in Sekun- 
den) zeigt nur einen geringen Anstieg. In folgender Abbildung 5 ist der 
Phasenwinkel als Funktion der Frequenz graphisch dargestellt für Inten- 
sitätsschwankungen zwischen 0,5—5,0 1x und zwischen 0,5—10,0 Ix. 
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Abb. 5. Der Phasenwinkel (Ordinate) in Abhängigkeit von der Reizfrequenz (Abszisse). 
Strich nach oben auf den Meßpunkten = vom Lichtmaximum aus gemessen, Strich nach 
unten = vom Lichtminimum aus gemessen. Die Werte stammen von einer Versuchs- 
person. Die Werte der beiden anderen Versuchspersonen weichen nur unwesentlich von 
diesen ab. 


Die Phasenverschiebung ist für die Lichtmaxima gemessen etwas kleiner 
(0,18—0,39 sec), gemessen für die Lichtminima etwas größer (0,29—0,38 sec), 
d. h. die Schwingungskurve der Pupille ist also keine reine Sinuskurve, 
worauf später noch zurückgekommen wird. Mit steigender Frequenz 
nimmt dieser Unterschied für Maxima und Minima aber ab. Die Ampli- 
tude der Flächenänderung der Pupille (in mm?) nimmt in dem von uns 
untersuchten Bereich annähernd linear mit dem Logarithmus der Fre- 
quenz ab. Extrapoliert man, dann schneiden sich die Kurven für alle 
Versuchspersonen in einem Punkt. Dieser Punkt entspricht annähernd 
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der Frequenz 5 Hz und die Flächenänderung der Pupille in diesem Punkt 
ist 0. 

Die Amplitude der Flächenänderung der Pupille (angegeben in Prozent 
der mittleren Pupillenfläche, vergl. unten) ist bei der hier angewendeten 
größeren Reizlichtamplitude um bis zu 40 /o größer als jene bei der oben 
angegebenen kleineren Reizlichtamplitude, soferne man gleiche Reiz- 
lichtfrequenz in Anwendung bringt. 
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Abb. 6. Amplitude der Flächenänderung der Pupille (Ordinate) als Funktion der Reiz- 
lichtfrequenz (Abszisse, logarithmisch). Sämtliche Werte von 3 Versuchspersonen. 


Die Größe der mittleren Pupillenfläche wurde für eine bestimmte Reiz- 
lichtfrequenz in der Weise bestimmt, daß für eine Anzahl (n) von Mes- 
sungen die gefundenen Einzelwerte der Pupillenfläche (W;) zur Berech- 
nung benützt wurden. Die mittlere Pupillenfläcke W,„ ist danach: 


Wu = z 2. W; Es ergab sich, so wie Abbildung 7 zeigt, daß bei 
gleicher Reizlichtamplitude trotz des gleichen Integrals über die Zeit, 
also trotz Konstanz der auf das Auge treffenden Lichtmenge (Jt), sich 
die mittlere Pupillenweite ändert. Im Bereich niedriger Frequenzen (bis 
zu etwa 0,5 Hz) nimmt sie mit steigender Frequenz ab, bleibt dann aber 
weiter nach höheren Frequenzen hin relativ konstant. Zur Mittelwerts- 
berechnung, beziehungsweise zur Bestimmung der mittleren Pupillen- 
fläche, wurden hierbei vom ersten bis zum letzten Reizlichttmaximum 
eines Filmstreifens die Einzelwerte (W;) zur Berechnung herangezogen. 

Für zwei Versuchspersonen, der in Abb. 7 wiedergegebenen Versuchs- 
ergebnisse (von drei untersuchten Personen) ist deutlich, daß der klei- 
neren Reizlichtamplitude eine größere mittlere Pupillenweite, der grö- 
ßeren Reizlichtamplitude eine kleinere mittlere Pupillenweite entspricht. 
Die Unterschiede der Integrale über die Zeit, also die Größe der in das 
Auge gefallenen Lichtmenge lassen solche Differenz erwarten. Für eine 
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der 3 Versuchspersonen besteht allerdings kein deutlicher Unterschied 
der mittleren Pupillenweite für gleiche Frequenzen bei großen und kleinen 
Amplituden. 
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Abb. 7. Mittlere Pupillenfläche (Ordinate) in Abhängigkeit von der Reizfrequenz 
(Abszisse). Zeichen wie in Abb. 6. 


Schließlich kann man bei allen Versuchspersonen mehr oder weniger 
deutlich beobachten, daß jenen durch Änderung der Reizlichtintensität 
entsprechenden Schwankungen der Pupillenweite noch periodische Än- 
derungen der Pupillenweite übergelagert sind. Dieser Rhythmus erfolgt 
mit einer Frequenz von ungefähr 1 Hz. Die Amplitude dieser Schwan- 
kungen macht 0,2—0,3 mm Änderung des Pupillendurchmessers und un- 
gefähr 1—2 mm? Änderung der Pupillenfläche aus. Diese Wellen sind be- 
sonders deutlich in Versuchen mit 0,067 Hz und mit 3 Hz Reizlichtfre- 
quenz, im Frequenzintervall 0,3—0,5 Hz sind sie nur andeutungsweise 
vorhanden, bei den anderen Frequenzen sind sie kaum nachweisbar. In 
Abbildung 4a ist für die niederste aufgezwungene Frequenz das Durch- 
brechen dieser höheren Pupillenfrequenz deutlich zu sehen. 


Besprechung der Ergebnisse 


Die Versuche geben einen Einblick in die funktionelle Abhängigkeit 
zwischen Amplituden- und Frequenzschwankung der Intensität des Reiz- 
lichtes und der hierdurch erzwungenen Amplituden- und Frequenz- 
schwankung der Pupillenweite. Vor allem ist zu bemerken, daß im Ge- 
gensatz zu den Intensitätsschwankungen des Reizlichtes, die rhythmischen 
Flächenänderungen der Pupille nicht genau sinusförmig erfolgen. Nach 
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Erreichen des Reizlichtmaximums werden die Minima der Pupillenweite 
in kürzerer Zeit erreicht, als nach Erreichen des Reizlichtminimums die 
Maxima der Pupillenweite. Die Beobachtung ist nur eine Bestätigung der 
altbekannten Tatsache, daß die Geschwindigkeit des Pupillenspiels ver- 
schieden ist, je nach dem ob es sich um Verengerung oder Erweiterung 
der Pupille handelt. Man kann daraus schließen, daß zwei antagonistische 
Systeme mit einer wahrscheinlich verschiedenen Laufzeit vorhanden sind, 
wobei der Unterschied in den Laufzeiten teilweise auf die Anzahl der 
Synapsen zurückzuführen ist, teilweise aber auch noch andere Ursachen 
haben dürfte. Regeltechnisch betrachtet handelt es sich hier um eine 
Mehrfachregelung. Von vornherein möchte man glauben, daß der lang- 
samste Teil derart in sich geschlossener, rückgekoppelter Systeme die 
Höchstfrequenz bestimmt, die im Gesamtsystem auftreten kann, wenn 
es nach einer Störung aus der Gleichgewichtslage gebracht und dann sich 
selbst überlassen wieder in diese Gleichgewichtslage zurückschwingt. Der 
langsamste Teil in diesem Regelkreis wäre hier das Stellglied, nämlich 
die glatte Muskulatur der Iris. Wenn man nicht annehmen will, daß für 
den Sphinkter- und Dilatatormuskel Unterschiede in der Kontraktions- 
geschwindigkeit beziehungsweise in der Gipfelzeit bestehen, eine An- 
nahme, die weder theoretisch noch experimentell bisher gestützt ist, so 
kommt man zur Auffassung, daß vielleicht die Innervierungsfrequenz für 
beide antagonistische Muskeln eine verschiedene ist. Diese könnte (neben 
der größeren Anzahl der Synapsen) im efferenten Teil des Dilatatorkreises 
für eine langsamere Reaktion des Dilatators verantwortlich gemacht 
werden. Wo die ganze zentralnervöse Signalgebung als das Ergebnis einer 
Frequenzmodulation zu verstehen ist, muß man erwarten, daß mit zu- 
nehmender Intensität des Reizlichtes die zentralwärts geschickten affe- 
renten Impulse in ihrer Frequenz zunehmen, so wie dies von zahlreichen 
Autoren, zuerst von Adrian und Matthews! am Aalauge und in jüngster 
Zeit von Granit * durch direkte Ableitung der Aktionsströme aus Optikus- 
fasern gezeigt wurde. Eine mit steigender Lichtintensität zunehmende 
afferente Impulsfrequenz bedeutet aber eine rascher folgende Auf- 
ladung jener Zentren, deren Entladung efferente Impulse zur Irismusku- 
latur schickt. Die Entladungsfrequenz dieser Zentren und damit die 
Frequenz jener efferenten Impulse, welche die Irismuskulatur treffen, 
müßte so bei steigender Lichtintensität größer, bei sinkender Lichtinten- 
sität kleiner werden. Nun ist aber (selbst bei gleicher Gipfelzeit der 
Sphinkter- und Dilatator-Muskelfasern für die Einzelzuckung) zu erwar- 
ten, daß die Geschwindigkeit mit der die Verkürzung vor sich geht, ebenso 
wie das Maximum, das bei der Verkürzung erreicht wird, das Ergebnis 
einer tetanischen Innervierungsfrequenz dieser Muskelfasern ist. Eine 
höhere Impulsfrequenz läßt das Maximum der tetanischen Verkürzung 
aber früher erreichen, als eine geringere Impulsfrequenz. Man könnte sich 
derart den Unterschied im zeitlichen Ablauf bei Pupillenverengerung und 
Pupillenerweiterung aus der in den Muskeln eintreffenden efferenten 
Impulsfrequenz erklären. Eine Entscheidung für oder gegen diese Auffas- 
sung ließe sich aber nur durch getrennte Ableitung beider Muskeln und 
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Aufschrift ihrer Aktionsströme gewinnen. Daß im Interesse einer Schutz- 
funktion für die Netzhaut gegen Überbelichtung die Verengerung der 
Pupille schneller vor sich geht als die Erweiterung infolge Verdunkelung 
des Gesichtsfeldes ist ein teleologischer Gesichtspunkt, der aber nicht uner- 
wähnt bleiben soll. Sehr bemerkenswert ist die Tatsache, daß die zeit- 
lichen Unterschiede zwischen Verengerung und Erweiterung umso ge- 
ringer werden, je höher die Reizlichtfrequenz ist. Genauere quantitative 
Angaben in dieser Hinsicht erlauben unsere Versuche aber nicht. Man 
kann jedoch aussagen, daß mit zunehmender Reizlichtfrequenz die zeit- 
lichen Schwankungen der Pupillenweite einer Sinuskurve fortschreitend 
ähnlicher werden. Eine Deutung dieser Erscheinung ergibt sich, wenn 
man annimmt, daß für die Einregelung der Pupillenweite nicht nur die 
absolute Intensität jenes Lichtes maßgeblich ist, das auf die Netzhaut fällt, 
sondern daß darüber hinaus auch noch die zeitliche Änderung der Licht- 
intensität in der Netzhaut als dem Fühler dieses Regelkreises eine Rolle 
spielt. Viele Receptorfelder im Organismus sprechen nicht nur auf den ab- 
soluten Wert des Reizes, sondern auch noch auf die zeitliche Änderung des 
Reizes mit Änderung der Impulsfrequenz an. Hier müßte im Sinne der 
oben gebrachten Vorstellungen es sich vor allem darum handeln, daß die 
Impulsfrequenz für den Dilatator zunimmt, wenn die Verdunkelung rascher 
abläuft, sodaß dessen Muskelfasern schneller das Maximum ihrer teta- 
nischen Verkürzung erreichen. Wie immer der Mechanismus auch im ein- 
zelnen sein mag, regeltechnisch betrachtet handelt es sich wahrscheinlich 
um einen sogenannten P.D.-Regler im Sinne des Technikers, bei dem 
nicht nur der absolute Wert der Störgröße, sondern auch die zeitliche 
Änderung dieser Störgröße zur Einregelung mitbenützt wird. In manchen 
Fällen erreichen solche P.D.-Regler eine höhere dynamische Stabilität 
als solche, in denen der Differentialquotient zur Regelung nicht mitbenutzt 
wird. Vor allem aber sind solche P.D.-Regler befähigt sich dem Beginn 
einer Störung besonders zu widersetzen. 

Das Pupillenspiel hinkt hinter der Intensitätsschwankung des Reiz- 
lichtes nach und zwar um so mehr, je höher die Reizlichtfrequenz ist. 
Aus den früher besprochenen Unterschieden für das zeitliche Auftreten 
der Minima und Maxima der Pupillenweite erklären sich die Differenzen 
im Kurvenverlauf der Phasenverschiebung, wie sie Abbildung 5 als Funk- 
tion der Reizlichtfrequenz zeigt. Die mit „ bezeichneten Beobachtungs- 
punkte sind Werte der Phasenverschiebung für die Lichtmaxima, die mit 
ei bezeichneten Beobachtungspunkte sind Werte der Phasenverschiebung 
für die Lichtminima. Schon bei ungefähr 2 Hz Reizlichtfrequenz fallen 
diese Punkte zusammen in einen einzigen Punkt, was der früher be- 
sprochenen Erscheinung entspricht, daß die Bewegungskurve der Iris mit 
zunehmender Frequenz sich immer mehr dem Ablauf einer Sinuskurve 
nähert. Bei geringen Reizlichtfrequenzen ist für Minima und Maxima 
die Phasenverschiebung deutlich kleiner als für Reizlichtfrequenzen über 
i Hz. Die Iris als Beleuchtungsregler wird also mit zunehmender Frequenz 
der Beleuchtungsschwankung immer unfähiger ihre Aufgabe zu erfüllen. 
Bei einer Reizlichtfrequenz von annähernd 1,5 Hz 
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macht die»Pupille das Gegenteilsvon’demy waseman 
als Beleuchtungsregler vonihr erwartet. Bei hoher 
Liehtintensität vstsietweit-undsb eingeringenLicehit- 
intensität ist sie eng. Die Phasenverschiebung beträgt also zz, 
wie Abbildung 5 zeigt. Für alle untersuchten Personen ergab sich dieser 
Effekt in gleicher Weise. Aus diesem paradoxen Phänomen könnte man 
vielleicht schließen, die Pupillenmotorik sei zur Beleuchtungsregelung der 
Netzhaut ungeeignet. Dieser Schluß wäre aber falsch. Für langsame In- 
tensitätsschwankungen ist sie sehr wohl als Beleuchtungsregler geeignet, 
etwa für solche die sich im Laufe einiger Sekunden abspielen. Für schnel- 
lere Intensitätsschwankungen ist sie aber mit zunehmender Geschwindig- 
keit der Intensitätsänderung des Lichtes in steigendem Maße ungeeignet. 
Schon aus früheren Versuchen (A. Bleichert und R. Wagner?) hat sich im 
Zusammenhang mit der Übergangsfunktion dieses biologischen Reglers 
ergeben, daß vom Standpunkt technischer Regelkreise aus betrachtet, 
die Iris, was den Regelfaktor und die Einstellzeit betrifft, ziemlich unzu- 
länglich arbeitet. Ohne gleichzeitige Mitwirkung der Adaptation könnte 
eine Konstanz der Sehdinge innerhalb weiter Grenzen der Lichtintensität 
nicht erreicht werden. Die Adaptation scheint hierbei die Rolle einer 
Führungsgröße bei diesem pupillomotorischen Beleuchtungsregler zu spie- 
len und jenen Sollwert einzustellen, um den herum die Regelschwankun- 
gen ablaufen. Solche Sollwertverstellung scheint hierbei in sehr ähnlicher 
Weise bewerkstelligt zu werden, wie bei manchen Halte-Reglern des 
Technikers, bei denen zu solchem Zwecke die Fühlerempfindlichkeit ver- 
ändert, beziehungsweise in einen anderen Bereich verlagert wird, ein 
Vorgang, dem hier die Empfindlichkeitsänderung der Netzhaut durch die 
Adaptation entspricht. 

Um einen Anhalt über die Einstellgenauigkeit des Regelapparates der 
Iris unter unseren Versuchsbedingungen zu gewinnen, haben wir für sämt- 
liche Versuche die jeweilige retinale Beleuchtungsstärke (Pupillenfläche in 
mm? multipliziert mit der augenblicklichen Beleuchtungsstärke des 
Auges) berechnet. Die Amplituden der Schwankungen der retinalen Be- 
leuchtungsstärke in Prozent der mittleren retinalen Beleuchtungsstärke 
bei der jeweiligen Frequenz (= Summe der Einzelwerte der retinalen 
Beleuchtungsstärke dividiert durch die Anzahl der Einzelwerte) sind in 
Abb. 8 dargestellt. Bei starrer Pupille würden die Amplituden 200 %o be- 
tragen. Die Kurven haben, bis auf eine Ausnahme, ein Maximum der 
relativen Amplitude bei 1 Hz. Die Tatsache ist wegen der Phasenumkehr 
in diesem Frequenzbereich ohne weiteres verständlich. Außerdem liegen 
die Werte für die größere Reizlicht-Amplitude stets über denen der klei- 
neren, denn bei der großen Reizlicht-Amplitude wird der Regelbereich 
der Pupille wahrscheinlich wesentlich überschritten. Nimmt man als Soll- 
wert der retinalen Beleuchtungsstärke — willkürlich — den Mittelwert 
bei der jeweiligen Frequenz, so ergibt sich aus unseren Versuchen ein 
Regelfaktor (= Istwertabweichung mit Regler dividiert durch Istwertab- 
weichung ohne Regler) von bestenfalls etwa 0,7 (bei technischen Reglern 
liegt diese Größe im allgemeinen zwischen 0,1—0,01) d. h. die Iris ist 
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nicht in der Lage die Störung wesentlich zu beeinflussen. Die eigentliche 
Regelaufgabe der Iris scheint also, abgesehen von der quantitativ unzu- 
länglichen Verminderung schneller Änderungen der retinalen Beleuch- 
tung — im wesentlichen in einer Erweiterung des Adaptationsbereiches 
um eine reichliche Zehnerpotenz zu liegen (vgl. Schirmer 6), 
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Abb. 8. Amplitude der Änderungen der retinalen Beleuchtungsstärke in Prozent der 
mittleren retinalen Beleuchtungsstärke (Ordinate) als Funktion der Reizlichtfrequenz 
(Abszisse). Zeichen wie in Abb. 6. 


Daß die Iris nur relativ langsame Intensitätsänderungen des Lichtes 
herauskompensiert und rasch verlaufende nicht abgefangen werden, 
scheint von wichtiger Bedeutung um den Einfluß einer raschen Intensitäts- 
änderung auf das Bewußtsein nicht auszulöschen. Erst später, nachdem 
die Intensitätsänderung in das Bewußtsein eingetreten ist, werden jene 
Mechanismen des Pupillenspiels und der Adaptation stärker wirksam, 
welche der Tendenz dienen, im Opticus die Impulszahl wieder an eine 
mittlere Größe anzunähern. Durch solche Rückführung der Erregungs- 
größe in Richtung auf einen Mittelwert, wird gleichsam der Arbeitspunkt 
jener für eine Frequenzmodulation nach höheren und niederen Fre- 
quenzen maßgeblichen Charakteristik eingestellt. Erst die Einstellung auf 
solchen Mittelwert gewährleistet ein Maximum des Spielraumes der 
Modulation nach oben und unten und sichert die Bereitschaft Störungen 
mit entgegengesetztem Vorzeichen in gleichem Maße begegnen zu Können. 
Nur diese Einstellung auf einen Mittelwert sichert auch den Organismus 
vor Überraschungen aus der Umwelt, die ebenso in einer Intensitätszu- 
nahme als auch in einer Intensitätsabnahme des Reizes bestehen und in 
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beiden Fällen Gegenmaßnahmen erfordern können. Die relativ lange 
Einstellzeit auf den Mittelwert scheint somit also nötig um vorher den 
Lichtreiz zentral voll wirksam werden zu lassen. Sobald dies geschehen 
ist, greifen die Regelmechanismen wirksam ein und kompensieren dann 
erst eine länger dauernde Störwirkung wieder heraus. Daß die Natur den 
Reiz zuerst voll wirksam werden läßt, ehe er später in seiner Wirkung 
teilweise wieder herauskompensiert wird, spricht sehr dafür, daß selbst 
die höchsten Zentren wiederum nach Art von P.D.-Reglern arbeiten, daß 
ihre Differentialquotientenempfindlichkeit für Zustandsänderungen nach 
der Zeit im zentralnervösen Geschehen eine maßgebliche Rolle spielt und 
daßbesondere Einrichtungen getroffen sind, um dem Ein- 
schleichen von Reizen und den Folgen die sich hieraus für den 
Organismus ergeben können, vorzubeugen. 

Die Amplitude der Flächenänderung der Pupille als Funktion der Reiz- 
lichtfrequenz (wie sie in Abbildung 6 dargestellt ist) nimmt in dem 
untersuchten Bereich mit dem Logarithmus der Frequenz linear ab. Extra- 
poliert man für alle Versuchspersonen die so gewonnenen Kurven in 
Richtung höherer Frequenzen, dann treffen sich alle Kurven in einem 
Punkt der Abszisse, der nahe bei der Frequenz 5 Hz liegt. Hier ist die 
Flächenänderung der Pupille 0 und jene Höchstfrequenz erreicht bei der 
jedes Pupillenspiel durch Licht erloschen ist. Mögen in individueller 
Schwankung die einzelnen Kurven auch mit verschiedener Steilheit in 
Richtung zur Abszissenachse verlaufen, die Frequenz, für welche der 
pupillomotorische Apparat völlig versagt, scheint für alle Versuchsper- 
sonen dieselbe zu sein. Es ist die Frage, welcher Teil im Funktionskreis 
mit zunehmender Frequenz der Reizlichtschwankung in steigendem Maße 
schwächer in Mittätigkeit versetzt wird. Daß die Muskulatur der Iris 
nicht mehr mitkommt ist ohne weiteres einzusehen. Wenn es aber die 
Unfähigkeit der Muskeln sein sollte den schnellen Frequenzen zu fol- 
gen, dann ist nur schwer ersichtlich, warum die Amplitudenabnahme der 
Irisregelung angenähert mit dem Logarithmus der Reizfrequenz erfolgt. 
Es ist uns wahrscheinlicher, daß in dieser Abhängigkeit ein besonderes 
Verhalten der pupillomotorischen Nervenzentren seinen Ausdruck findet 
und daß Aufladung durch afferente Impulse in derart gesetzmäßiger Weise 
abnimmt, wenn die Frequenz der afferenten Impulssalven größer 
wird. Eine Behandlung dieser Frage im Einzelnen würde hier aber zu 
weit führen. 

Die bisher besprochenen Beziehungen zwischen Frequenz und Amplitude 
des Pupillenspiels als Funktion der Frequenz und Amplitude des Reiz- 
lichtes, betreffen die raschenErregbarkeitsschwankungen im 
Funktionskreis der Pupillomotorik. Darüber hinaus hat sich aber weiter 
ergeben, daß als Funktion der Reizlichtfrequenz auch noch dauernde 
Veränderungen der Erregungslage resultieren, so wie dies 
Abbildung 7 zeigt. Obwohl bei gleicher Reizlichtamplitude, die während 
einer längeren Zeitspanne dem Auge dargebotene Lichtmenge sich als 
Funktion der Reizlichtfrequenz nicht ändern kann, ändert sich die mittlere 
Pupillenweite dennoch. Das heißt also, daß — (ganz im Gegensatz zur 
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Wirkung des Lichtes etwa auf photographische Platten usw.) hier nicht nur 


die Lichtmenge I-t sondern auch = für die Dauerwirkung des Lichtes 
von Bedeutung ist. Im Bereich von 0,067 Hz bis 0,5 Hz ist dieser Einfluß 
bedeutend und die mittlere Pupillenfläche nimmt in diesem Bereich im 
Mittel aus allen Versuchen um 29°/ als Funktion der Reizlichtfrequenz 
ab. Bemerkenswerterweise ist diese Abhängigkeit aber nur in jenem An- 
fangsbereich niedriger Frequenzen vorhanden, in dem die Pupille tatsäch- 
lich als Stellglied eines Beleuchtungsreglers gebraucht wird und auch als 
solches funktioniert. Nach höheren Frequenzen von 0,5—3,0 Hz ist keine 
Frequenzabhängigkeit der mittleren Pupillenfläche mehr vorhanden, die 
sich in ihrem Ausmaß mit jener für niedere Frequenzen vergleichen ließe. 
Abgesehen von individuellen Unterschieden, ist sogar eher die Tendenz 
einer weiterhin geringgradigen Zunahme der Pupillenfläche bemerkbar, 
was vielleicht mit Vorgängen der Adaptation, die zeitlich hinter dem 
Pupillenspiel nachhinken, im Zusammenhang stehen könnte. Wenn bei 
niedrigen Frequenzen eine Differentialquotientenempfindlichkeit für In- 
tensitätsänderungen des Reizlichtes nach der Zeit die Erregungsgröße in 
den Zentren der Pupillomotorik maßgeblich mitbeherrscht, ist bei höheren 
Frequenzen eine integrierende Funktion dieser Zentren Voraussetzung für 
die Einstellung der mittleren Pupillenweite. Der absolute Wert der Licht- 
menge, der frequenzunabhängig ist, scheint hier das Pupillenspiel zu be- 
herrschen. 

Eigentümlich ist weiterhin bei unseren Versuchen die immer wieder 
beobachtete Erscheinung, daß die Pupille die Neigung zeigt, außer der 
aufgezwungenen Frequenz noch in einen Eigenrhythmus zu verfallen. 
Jedenfalls kommt es häufig vor, daß noch periodische Schwankungen mit 
den aufgezwungenen interferieren. In Abbildung 4 a sieht man eine solche 
zusätzliche Welle angedeutet ehe das letzte Maximum der Pupillenweite 
am rechtsseitigen Ende der Abbildung erreicht wird. In Abb. 4b, wo ein 
ganzes Frequenzband zur Darstellung gebracht ist, bricht der Eigenrhyth- 
mus am auffälligsten bei der langsamsten Frequenz während der Zeit der 
Pupillenverengerung durch. Bei dieser 1 Hz-Frequenz scheint es sich um 
eine von dem Pupillenspiel bevorzugte Frequenz zu handeln. Trotzdem 
zeigt die Amplitude der Weitenänderung der Pupille kein Maximum 
(Resonanzstelle) bei 1 Hz — offenbar ist die Verkürzungsgeschwindigkeit 
der glatten Muskulatur der Iris zu gering, um bei dieser Frequenz größere 
Amplituden zu ermöglichen. 

Auf weitere regeltechnische Betrachtungen soll erst zurückgekommen 
werden, wenn noch weitere experimentelle Ergebnisse gesammelt sind. 


Nachtrag 


Nach Drucklegung dieser Arbeit erschien in Pflüg. Arch. Bd. 264, S. 113 (1957) 
eine Arbeit von J. Stegemann, die sich mit derselben hier behandelten Proble- 
matik befaßt und mit anderer Methode dem gleichen Ziele zustrebt. Hier kann 
auf die Einzelheiten dieser Arbeit nicht mehr eingegangen werden und wir 
müssen uns vorbehalten, bei späterer Gelegenheit auf die Untersuchungen von 
J. Stegemann zurückzukommen. 
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Zusammenfassung 


Es wurde die Pupillenreaktion bei sinusförmig schwankender Reizlichtstärke 
verschiedener Frequenz (0,067—3,0 Hz) mit Hilfe der Infrarotkinematographie 
untersucht. Dabei ergab sich: 


1. Der Phasenwinkel zwischen den Änderungen der Reizlichtstärke und den 
zugehörigen Änderungen der Pupillenweite nimmt mit zunehmender Fre- 
quenz fast linear zu und erreicht zwischen 1 und 2 Hz den Wert n. Der Pha- 
senwinkel ist für die Lichtmaxima etwas kleiner als für die Lichtminima. 


2. Die Amplitude der Weitenänderung der Pupille nimmt im untersuchten Be- 
reich fast linear mit dem Logarithmus der Frequenz ab und erreicht bei etwa 
5 Hz den Wert 0. 


3. Die mittlere Pupillenweite nimmt bei gleicher Reizlichtamplitude mit zuneh- 
mender Frequenz bis zu etwa 0,5 Hz deutlich ab. 


4. Bei niederen Reizlichtfrequenzen wird ein Eigenrhythmus der Pupille von 
etwa 1 Hz deutlich. 


Summary 


The reaction of pupils on sinus-like changes of light-intensity has been 
investigated by means of the infra-red cinematography. The phaseangle 
between the changes of stimulating light and the diameter of the pupil, the 
amplitude of the change of the diameter of the pupil, the mean diameter of the 
pupil and the change of the retinal illumination have been measured and are 
represented as a function of the amplitude and the frequency of the stimu- 
lating light. 


Resume 


On &tudie la reaction de la pupille aux modifications sinusoides de l’inten- 
site de l’Eclairage de l’oeil par le procede cinematographique infra-rouge. On 
mesure l’angle de phase entre lumiere excitatrice et largeur de la pupille, 
lamplitude de modification de largeur de la pupille, la largeur moyenne de la 
pupille et les modifications de l’Eclairage de la retine et on les represente en 
fonction de ’amplitude et de la frequence de la lumi£re excitatrice. 
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I. Einleitung 


Ein wesentlicher Teil vieler physiologischer Vorgänge in der Zelle ist 
der Transport elektrischer Ladungen. Diese Vorgänge lassen sich also be- 
obachten, indem man die durch die Ladungsverschiebungen erzeugten 
Spannungsveränderungen registriert. Spannungsänderungen an einer Zelle 
(„Aktionspotentiale“) können außerordentlich rasch verlaufen; so bricht 
das Ruhepotential einer Nervenfaser bei Erregung innerhalb von Bruch- 
teilen einer Millisekunde zusammen und kann fast ebenso schnell wieder 
aufgebaut werden. Als Registrierinstrumente werden deshalb heute vor- 
wiegend Kathodenstrahloszillographen verwendet, denn sie arbeiten fast 
trägheitslos und gestatten fortlaufende Messungen. Da der Kathoden- 
strahloszillograph wie alle Instrumente mit kurzer Einstellzeit relativ 
unempfindlich ist, muß ihm die Meßspannung über einen elektronischen 
Verstärker zugeführt werden. Vielfach gelingt es nicht, die Elektroden, 
mit denen die Spannungen vom Gewebe abgegriffen werden, unmittelbar 
an die tätige Zelle heranzubringen; da sich die Spannungsänderungen 
aber im umliegenden Gewebe ausbreiten, lassen sie sich auch noch in 
einiger Entfernung von der tätigen Zelle erfassen. Somit liegen normaler- 
weise zwischen der Zelle und dem Registrierinstrument drei spannungs- 
übertragende Systeme: DasGewebe desPräparats,dieElek- 
troden und der Verstärker (Abb.]). 

Die Übertrager einer Meßanordnung sollen an ihrem Ausgang die Ein- 
gangsgröße exakt wiedergeben. Läßt sich dies nicht verwirklichen, so 
müssen die Eigenschaften der Übertrager mindestens soweit bekannt 
sein, daß ihr Einfluß auf das Versuchsergebnis berücksichtigt werden 
kann. Diese trivial klingende Forderung läßt sich für elektrophysiologische 
Anordnungen leider nur schwer erfüllen: Schon das einfachste Gewebe 
ist so komplex aufgebaut, daß sich seine Übertragereigenschaften in kei- 
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nem Fall exakt voraussagen lassen, meist können sie auch experimentell 
nicht ermittelt werden. 

Im folgenden soll versucht werden, den heutigen Stand unserer Kennt- 
nisse von den Übertragereigenschaften elektrophysiologischer Meßanord- 
nungen zu umreißen. 


Abb. 1. Die Übertragerkette in elektrophysiologischen Versuchsanordnungen. Oben: 

Halbschematischer Überblick; Z: erregte Zelle, G: Gewebe, i: Stromschleifen im Gewebe, 

P: senkrecht zu den Stromschleifen die Flächen gleichen Potentials, E,k, und Ez3: Elek- 

troden, V: Verstärker, K: Kathodenstrahloszillograph. Unten: Schaltschema der Über- 
trager. 


II. Übertrager 
A. Definition des Übertragers 


Als Übertrager bezeichnet man jede Anordnung, bei der eine Ausgangs- 
größe U„ eindeutig von einer Eingangsgröße U. abhängt (wobei Eingangs- 
und Ausgangsgröße nicht notwendigerweise dieselben physikalischen Di- 
mensionen haben müssen). Der Zusammenhang zwischen Eingangs- und 
Ausgangsgröße kann untersucht und beschrieben werden, ohne daß die 
Arbeitsweise des Übertragers im einzelnen bekannt ist. Natürlich kann 
man die Eigenschaften des Übertragers auch berechnen, wenn man seinen 
Aufbau und das Zusammenwirken der Bauteile kennt. 

Im hier betrachteten Falle ist die Eingangs- und die Ausgangsgröße 
eine elektrische Spannung; es wird gefordert, daß die Ausgangsspannung 
möglichst „unverzerrt“ die Eingangsspannung widerspiegelt, d.h., daß sie 
jederzeit einander proportional sind: 


U.) =k: Dell). 


U. (t): zeitabhängige Ausgangsspannung, U. (t): zeitabhängige Eingangs- 
spannung, k: Konstante, der Verstärkungsgrad. 
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Diese Gleichung wird von keinem praktischen Übertrager unbegrenzt 
erfüllt. Entsprechend den möglichen Fehlern kann man drei Teilbedingun- 
gen herausstellen: 


l. Störspannungsfreiheit oder Nullpunktkonstanz: 
Der Übertrager soll keine Störspannungen erzeugen, die sich der Aus- 
gangsspannung überlagern können; eine Ausgangsspannung soll also nur 
als Folge einer Eingangsspannung auftreten. 


2. Linearität der statischen Kennlinie: Läßt man zeit- 
liche Veränderungen außer acht, so lautet die obige Gleichung: U, = k- U,, 
die Ausgangsspannung soll der konstanten Eingangsspannung proportio- 
nal sein. 


3. Geeignetes dynamisches Verhalten: Bei beliebigen 
zeitlichen Veränderungen der Eingangsspannung muß ihr die Ausgangs- 
spannung proportional bleiben. Zwei Abweichungen von dieser Forderung 
sind typisch und treten häufig auf: 

a) Die Ausgangsspannung ist nicht der Eingangsspannung U;(t) pro- 
portional, sondern deren zeitlicher Veränderung dU;(t)/dt, der Übertrager 
differenziert. 


b) Die Ausgangsspannung ist proportional der Zeitsumme der Eingangs- 
spannung [U.(t) - dt, der Übertrager integriert, er hat eine zu große 
Trägheit. 


Viele Übertrager erfüllen die Forderung, daß zeitabhängige Eingangs- 
und Ausgangsspannung einander proportional sind, nur in bestimmten 
Grenzen. Ändert sich die Eingangsspannung zu rasch, so macht sich eine 
Trägheit des Übertragers bemerkbar, er integriert; ändert sich die Ein- 
gangsspannung sehr langsam, so spricht der Übertrager nur auf die zeit- 
liche Veränderung der Eingangsspannung an, er differenziert. Ob und in 
welchem Maße solche Fehler auftreten, kann aus dem Frequenzgang oder 
aus der Übergangsfunktion des Übertragers bestimmt werden. 


B. Bestimmung von Frequenzgang und Übergangs- 
funktion 


Frequenzgang: Zur Bestimmung des Frequenzgangs werden sinus- 
förmige Wechselspannungen verschiedener Frequenz, aber stets gleicher 
Amplitude an den Eingang des Übertragers gelegt. Trägt man die Ampli- 
tude der Ausgangsspannung und die Phasenverschiebung zwischen Ein- 
gangs- und Ausgangsspannung als Funktionen der Frequenz auf, so er- 
geben sich zwei Kurven, die den Frequenzgang des untersuchten 
Übertragers darstellen. Abb. 2 (oben) zeigt als Beispiel für solche Kurven 
den (Amplituden-)Frequenzgang eines bei elektrophysiologischen Unter- 
suchungen üblichen Wechselspannungsverstärkers. Die durch gleiche Ein- 
gangsspannungen erzielte Ausgangsspannung nimmt hier bei hohen und 
tiefen Frequenzen im Vergleich zum mittleren Bereich rasch ab. Als 
untere Grenzfrequenz f„ bzw. obere Grenzfrequenz f, bezeichnet man die 
Frequenzen, bei denen die Ausgangsspannung auf 0,5: y2 ihres Maximal- 
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wertes im mittleren Frequenzbereich abgesunken ist. Zwischen der unte- 
ren und oberen Grenzfrequenz liegt der „Arbeitsbereich“ des Übertragers. 
An den Grenzen des Arbeitsbereichs beobachtet man eine zunehmende 
Phasenverschiebung zwischen Eingangs- und Ausgangsspannung. 


U) 


[%) 


100 


100-052 — 


50 


Abb. 2. Oben: Amplituden-Frequenzgang der Ausgangsspannung eines in elektrophysio- 
logischen Versuchsanordnungen gebräuchlichen Wechselspannungsverstärkers. Abszisse: 
Frequenz der (sinusförmigen) Eingangsspannung in Hz, logarithmischer Maßstab. Ordi- 
nate: Amplitude der frequenzabhängigen Ausgangsspannung Ua (f)in u des Maximalwerts 
im mittleren Frequenzbereich. Für den Ordinatenwert 0,5- V2: 100 ergeben sich auf der 


Abszisse die Werte von f„ bzw. fo: 10 Hz bzw. 10 kHz. Unten: Verformung von Recht- 
eckimpulsen an der unteren bzw. oberen Grenzfrequenz. Rechteckimpulse: Impulsdauer 
= Intervalldauer, Folgefrequenz f gleich f„ bzw. fo. 


In der Praxis gibt man häufig nicht den genauen Frequenzgang des 
Übertragers an, sondern nur die beiden Grenzfrequenzen; dabei ist vor- 
ausgesetzt, daß die Übertragung im mittleren Frequenzbereich frequenz- 
unabhängig ist. 

Nach der Fourierschen Theorie kann jede zeitabhängige Größe als eine 
Summe oder ein Integral einfacher Sinusschwingungen (,„Teilschwingun- 
gen“) dargestellt werden. Teilschwingungen einer Eingangsspannung, die 
nicht in den Arbeitsbereich des Übertragers fallen, werden unterdrückt 
und in ihrer Phasenlage verschoben; die Zusammensetzung der Teilschwin- 
gungen am Ausgang liefert daher eine veränderte Zeitfunktion, der Über- 
trager verzerrt. 

Ein technisch leicht durchführbares Verfahren zur raschen Bestimmung 
des Frequenzgangs ist die Methode der Rechteckimpulse!. Man gibt als 
Eingangsspannung Rechteckimpulse (Impulsdauer = Intervalldauer) und 
beobachtet am Ausgang ihre Verformung in Abhängigkeit von der Impuls- 
frequenz. Abb. 2 (unten) zeigt die typischen Bilder der Ausgangsspannung 
eines Wechselspannungsverstärkers an den Grenzen seines Arbeitsbereichs. 
Bei Näherung an die untere Grenzfrequenz wird das „Dach“ der Impulse 
immer mehr abgeschrägt, die Dachschräge reicht bei der unteren Grenz- 
frequenz bis zur Nullinie. Bei der oberen Grenzfrequenz sind die Vorder- 
und Rückflanken der Impulse entsprechend stark abgeschrägt. Die Grenz- 
frequenzen können so sehr rasch bestimmt werden. 
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UÜbergangsfunktion: Legt manan den Eingang des Übertragers 
eine zur Zeit t = 0 sprungartig um einen bestimmten Betrag ansteigende 
Spannung (Einheitssprung), so erhält man am Ausgang einen für den 
Übertrager charakteristischen Spannungsverlauf, die Funktion U,*(t). 
Diese Kurve wird die Übergangsfunktion des Übertragers ge- 
nannt. Bei dem Verstärker, dessen Frequenzgang in Abb. 2 dargestellt ist, 
folgt die Ausgangsspannung nicht der springenden Eingangsspannung, 
sondern erreicht in einem exponentiellen Verlauf den Höchstwert; an- 
schließend kehrt die Ausgangsspannung (bei konstanter Eingangsspan- 
nung) in exponentiellem Verlauf zum Nullwert zurück (Abb. 3). 
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Abb. 3. Übergangsfunktion des Wechselspannungsverstärkers der Abb. 2. Oben: Abszisse: 

Zeit in msec; z,,: Abfallszeitkonstante, 16 msec. Ordinate: Ausgangsspannung in ®% des 

Maximalwerts. Unten: Anfangsverlauf in gedehntem Zeitmaßstab, Zeit in usec; Tun: 
Anstiegszeitkonstante, 16 «sec; sonst wie oben. 


In der Praxis gibt man für Verstärker und andere Übertrager meist 
nicht die gesamte Übergangsfunktion an, sondern nur die Zeiten, nach 
denen die Ausgangsspannung auf 1—1/e des Höchstwerts angestiegen bzw. 
auf 1/e wieder abgefallen ist (Anstiegs- bzw. Abfallszeitkonstante); dabei 
wird angenommen, daß sich die Anstiegs- bzw. Abfallsflanke durch eine 
exponentielle Funktion annähern lassen. Die Angabe entweder des Fre- 
quenzgangs oder der Übergangsfunktion genügt, um das dynamische 
Verhalten des Übertragers zu kennzeichnen. Die geschlossene Umrechnung 
von Übergangsfunktion und Frequenzgang untereinander ist mit der La- 
placeschen Transformation möglich, vgl. Oldenburg-Sartorius; wichtig für 
die Praxis sind aber die Beziehungen zwischen der Zeitkonstante des An- 
stiegs Tan, bzw. Abfalls ru», und den Grenzfrequenzen: 


1 
Tan — Info” Er 
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Ist die Übergangsfunktion oder der Frequenzgang eines Übertragers be- 
kannt, so kann man jederzeit durch mathematische Operationen (Duhamel- 
sches Integral bzw. Fourieranalyse, vgl. Oldenburg-Sartorius) den zeitlichen 
Verlauf der Ausgangsspannung bei einer beliebig zeitabhängigen Ein- 
gangsspannung bestimmen. 


C. Zusammenwirken mehrerer Übertrager 


Werden mehrere Übertrager hintereinandergeschaltet, so ist die Über- 
gangsfunktion des Systems gleich dem Produkt aus den Übergangsfunk- 
tionen der Einzelglieder. Daraus geht hervor, daß beim Zusammenschalten 
mehrerer Übertrager die untere Grenzfrequenz des Systems höher ist als 
die höchste der Einzelglieder; entsprechend liegt die obere Grenzfrequenz 
des Gesamtsystems tiefer als die tiefste der Einzelübertrager. 

Beim Zusammenschalten von Übertragern muß kontrolliert werden, ob sich 
die Übertrager nicht wechselseitig beeinflussen können. So kann z. B. der 


niedrige Eingangswiderstand eines Übertragers den Ausgang des vorangehen- 
den so stark belasten, daß dieser veränderte Übertragereigenschaften annimmt. 


D. Das R-C-Glied 


Die Kombinationen eines Ohmschen Widerstandes mit einem Kondensa- 
tor (R-C-Glied) liefern zwei grundsätzlich wichtige Übertragertypen. Solche 
R-C-Glieder bestimmen vielfach die Übertragereigenschaften elektroni- 
scher Geräte. Auch das Gewebe und die Elektroden lassen sich durch Er- 
satzschaltbilder aus kombinierten R-C-Gliedern darstellen, vgl. Abb. 5. 
(Diese Ersatzschaltbilder sind nicht nur formale Modelle für die Wieder- 
gabe der Übertragereigenschaften, sondern sie geben auch die Kausalbe- 
ziehungen grundsätzlich richtig wieder.) Die R-C-Glieder der Abb. 4a 
und b können als Spannungsteiler aufgefaßt werden. Der Kondensator ist 
dabei ein Widerstand, dessen Größe der Frequenz einer angelegten Wech- 
selspannung umgekehrt proportional ist; außerdem sind Strom und Span- 
nung frequenzabhängig gegeneinander in der Phase verschoben. Ampli- 
tude und Phase der am Ausgang liegenden Teilspannung hängen also von 
der Frequenz ab; die Frequenzgänge sind in Abb. 4a und b unter den 
R-C-Gliedern abgebildet. Das R-C-Glied in Abb. 4a hat eine obere Grenz- 
frequenz fo = Narrc; die Phasenverschiebung an der oberen Grenzfre- 
quenz ist —45°. Bei Frequenzen oberhalb der oberen Grenzfrequenz hat 
das R-C-Glied mehr und mehr integrierende Eigenschaften und die Phasen- 
verschiebung strebt dem Wert —90° zu. Die Übergangsfunktion dieses 
R-C-Gliedes ist leicht bestimmbar. Wird an den Eingang der Schaltung 
zur Zeit t = 0 eine konstante Spannung U, gelegt, so lädt sich der Kon- 
densator über den Widerstand auf, die Ausgangsspannung ist also die be- 
kannte exponentielle Ladekurve: U,*(t) = U, - (1—e-U/RC), Für die erste 


Zeit des Ladungsvorgangs (t < r = RC) gilt die Näherung U, (t) = 
t 


U,:t = |U,. dt: Bei sehr raschen Änderungen der Eingangsspannung ist 
0 


die Ausgangsspannung nicht der Eingangsspannung, sondern ihrer Zeit- 
summe proportional, der Übertrager integriert (vgl. Abb. 4 a). Während 
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bei dem R-C-Glied der Abb. 4a die Teilspannung am Kondensator als 
Ausgangsspannung abgegriffen wird, liegt bei dem R-C-Glied der Abb. 4b 
die Teilspannung des Ohmschen Widerstands am Ausgang. Dieses R-C- 
Glied hat eine untere Grenzfrequenz f, = '!z?aRc, an der die Phasenver- 
schiebung + 45° ist. Unterhalb der unteren Grenzfrequenz strebt die 


Ue(t),Ua(t) 
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Abb. 4. a: Integrierendes R-C-Serienglied. Oben: Schaltschema und Übergangsfunktion. 

Abszisse: Zeit in Vielfachen von r = R:.C. Ordinate: Ausgangsspannung in ° des Ma- 

ximalwerts. Unten: Frequenzgang. Abszisse: Frequenz in Vielfachen von fo = !'rRC, 

log. Maßstab. Ordinate: links U, (f) in %/o des Maximalwerts, rechts Phasenverschiebung 
 (f) in Grad. 


Phasenverschiebung schließlich dem Wert + 90° zu. Am Widerstand fällt 
nur Spannung ab, wenn Strom fließt, also während der Kondensator 
seine Ladung infolge einer Spannungsänderung am Eingang ändert. Bei 
langsamen Änderungen der Eingangsspannung ist die Ausgangsspannung 
der Veränderung der Eingangsspannung proportional, U.(t) = k - dU.(t)/dt, 
der Übertrager differenziert. Da die Vektorsumme der Teilspannungen 
am Kondensator und am Widerstand gleich der Eingangsspannung U, sein 
muß, findet man die Übergangsfunktion dieses R-C-Gliedes, wenn man 
von U. die Übergangsfunktion des anderen, oben beschriebenen R-C- 
Gliedes abzieht. Sie lautet also: U,*(t) = U. : e=t/RC, 

Ein weiteres wichtiges R-C-Glied entsteht durch Parallelschalten eines 
Ohmschen Widerstandes mit einem Kondensator (Abb. 5a). Wenn man 
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hier als Eingangsgröße die Stromstärke i.(t) betrachtet, bei der Bestim- 
mung des Frequenzgangs also die Amplitude der Stromstärke konstant 
hält bzw. bei der Bestimmung der Übergangsfunktion die Stromstärke 
um einen bestimmten Betrag springen läßt, so ist das dynamische Ver- 
halten der Ausgangsspannung dieses Übertragers vollkommen gleich dem 
des R-C-Seriengliedes der Abb. 4a. 


U.(t) f US (t) 
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Abb. 4. b: Differenzierendes R-C-Serienglied.. Oben: Schaltschema und Übergangs- 
funktion, Koordinaten wie in Abb. 4a oben. Unten: Frequenzgang. Koordinaten wie in 
Abb. 4a unten, jedoch Frequenz in Vielfachen von f, = YUs+RC. 


Als Beispiel für das dynamische Verhalten eines Übertragers, der 
mehrere verschiedene R-C-Glieder enthält, können die Eigenschaften einer 
einfachen Wechselspannungs-Verstärkerstufe dienen. Der Kopplungskon- 
densator C;, und der Gitterableitwiderstand R, bilden zusammen ein 
R-C-Glied wie in Abb. 4b. Anodenarbeitswiderstand R, und die Streu- 
kapazitäten gegen Erde, C., bilden zusammen ein R-C-Glied wie in Ab- 
bildung 5 a. Beide R-C-Glieder liegen über der Röhre hintereinander. Die 
Übergangsfunktion der Verstärkerstufe lautet also (unter Vernachlässi- 
gung der Röhreneigenschaften): Us*(t) = K - emtIR,C , . (L—etiR,C,), 
vgl. Abb. 3. Der Frequenzgang einer solchen Verstärkerstufe zeigt bei tiefen 
Frequenzen einen Abfall der Ausgangsspannung, der durch das R-C-Glied 
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R»Cy, verursacht wird; bei hohen Frequenzen fällt die Ausgangsspannung 
ebenfalls ab, dieser Abfall wird durch das R-C-Glied R,C. bedingt. So 
ergibt sich ein Frequenzgang, wie ihn Abb. 2 zeigt. 


Abb. 5. Einige Beispiele von Übertragern 

aus Widerständen und Kapazitäten, die 

bei elektrophysiologischen Versuchen häu- R 

fig vorkommen. a: Schaltschema eines le c R U, 
integrierenden R-C-Seriengliedes. Dyna- 

misches Verhalten analog dem des R-C- 

Seriengliedes der Abb. 4a, siehe Text. 


Abb. 5. b: Ersatzschaltbild für eine Ner- Ra 
venfaser (Kettenleiter). R,: Außenwider- 
stand (Ringerlösung oder Gewebsflüssig- 


keit), R„: Querwiderstand der Membran, U R U 
C„: Kapazität der Membran, R;: Innen- S m a 
widerstand (Widerstand des Axons). 
Ri 


Abb. 5. c: Ersatzschaltbild für Kapillar- 
Mikroelektroden (Kettenleiter). Der hoch- 
ohmige Elektrolyt-Innenleiter ist in Teil- 
widerstände R; zerlegt gedacht, die Ka- RL 


pazität zwischen Innenleiter und dem nie- 
derohmigen Außenleiter (Gewebsflüssig- 
keit) in Teilkapazitäten Co. Der Wider- 
stand der Grenzflächenimpedanz der groß- Ue Ca Ua 
flächigen Anschlußelektrode, der indiffe- 
renten Gegenelektrode und der Gewebs- 


füssigkeit können vernachlässigt werden 


(vgl. Text, Seite 320). Eingangswiderstand 
des Verstärkers nicht eingezeichnet. 


@ R 
Abb. 5. d: Ersatzschaltbild für Metall- 1 j 
Elektroden. C, und Cs: Kapazitäten der °— 
Phasengrenzflächen der beiden Elektroden, 
R, und R,: Widerstände der beiden Pha- LS R U 
sengrenzflächen, RE: Eingangswiderstand (69) Ra E a 
des Verstärkers. Die Werte von C\,, Cs, 
R,ı und R, sind frequenzabhängig, siehe o— 


Text, Seite 319. 


III. Die Übertrager in elektrophysiologischen Versuchsanordnungen 


A. Das Gewebe 


Zwischen der erregten Zelle und den Elektroden liegt gewöhnlich ein 
Gewebebereich, der die Spannungen bzw. Ströme überträgt, Abb. 1. Die 
Übertragereigenschaften von Geweben lassen sich experimentell und theo- 
retisch nur schwer erfassen. Es liegen daher nur wenige zusammenfassende 
Darstellungen vor ?, die vor allem das periphere Nervengewebe behan- 
deln 3, Die direkte Untersuchung der Übertragereigenschaften von Ge- 
weben wird besonders dadurch erschwert, daß die Lage der erregten 
Struktur nur selten genau bekannt ist. Man kann daher die biologische 
Spannungsquelle nicht ohne weiteres durch die für die Bestimmung der 
Übertragereigenschaften nötige physikalisch genau definierte Spannungs- 
quelle ersetzen, zumal die Übertragereigenschaften empfindlich von dem 
Ort abhängen, wo sie bestimmt werden. Das dynamische Verhalten des 
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Übertragers „Gewebe“ kann also nur selten gemessen werden. Berechnen 
läßt es sich infolge der komplexen Strukturen, mit denen man zu tun hat, 
nur in sehr grober Näherung. Dennoch können auch grobe Abschätzungen 
wertvolle Hinweise auf die Eigenschaften des Präparats liefern. 

Vielfach kommt es dem Experimentator gar nicht auf eine genaue Form- 
analyse an; er betrachtet die verzerrt registrierten Aktionspotentiale, so wie sie 
sind, lediglich als ein Indiz für irgendeinen Vorgang, den er untersuchen will. 
Dennoch ist es auch in solchen Fällen wichtig, die Übertragereigenschaften 
wenigstens angenähert zu kennen. Verändern sich z.B. die registrierten Ak- 
tionspotentiale eines Organs infolge experimentell veränderter Bedingungen, 
so ist es durchaus möglich, daß nicht nur das Organ anders reagiert, sondern 
daß sich auch die Übertragereigenschaften des Präparates verändert haben. 

1. Störspannungen im Präparat: Bei elektrophysiologi- 
schen Versuchen entstehen im Präparat häufig Störspannungen. Sie kön- 
nen durch äußere elektrische oder magnetische Felder im Präparat erzeugt 
werden: „Einstreu“ oder „Brumm“. Diese Störungen lassen sich stets be- 
seitigen, entweder durch Abschirmung oder durch günstige räumliche An- 
ordnung des Präparats oder durch geeignete Eingangsschaltungen ” ®. 

Ob es sich bei Störfeldern um elektrische oder magnetische handelt, kann 
man leicht durch Verändern des Eingangswiderstands der Versuchsanordnung 
feststellen. Störspannungen von elektrischen Feldern nehmen zu, wenn der 
Eingangswiderstand zunimmt, während von Magnetfeldern verursachte Störun- 
gen zunehmen, wenn der Eingangswiderstand abnimmt. Es kommt daher ge- 
legentlich vor, daß eine vorher störungsfreie Anordnung nach Einschalten eines 
niederohmigen Präparats einen Netzbrumm zeigt, der z. B. durch magnetische 
Felder nahestehender Transformatoren verursacht wird. 

Weit unangenehmer als diese — physikalischen — Störungen sind bio- 
logische Störspannungen. Sie lassen sich prinzipiell nicht beseitigen, son- 
dern nur durch geeignete Wahl der Präparationstechnik, der Elektroden- 
anordnung und der Verstärker auf ein erträgliches Maß reduzieren. Wenn 
möglich, wird man daher versuchen, das zu untersuchende Organ zu isolie- 
ren; dies kann durch intracelluläre Ableitung oder durch Freipräparation 
geschehen. Die Elektroden können in vielen Fällen so angeordnet werden, 
daß der zu untersuchende Gewebebereich zwischen ihnen liegt. Das Aus- 
maß an Störungen nimmt ab, je enger die beiden Elektroden beisammen 
liegen ® und je dichter eine oder beide Elektroden an die erregte Zelle 
herangebracht werden können. Durch beide Maßnahmen kann das Verhält- 
nis Signal/Störspannung einen günstigen Wert annehmen (vgl. Abb 7). Stör- 
spannungen, die an beiden Elektroden mit gleichem Vorzeichen und in 
vergleichbarer Größe wirksam sind, können durch geeignete Gegentakt- 
oder Differentialverstärker kompensiert werden 7; 8 10, 


Werden am selben Präparat gleichzeitig Reiz- und Ableitversuche durch- 
geführt, so liegen an den Ableitelektroden oft große Anteile der Reiz- 
spannung. Da die Reizspannungen zeitweise größer sein können, als die 
von ihnen verursachten Aktionspotentiale, helfen hier nur besonders 
exakte Kompensationsschaltungen (Brückenschaltungen und Differential- 
verstärker). Eine besonders elegante Methode zur Beseitigung dieses 
„Reizeinbruchs“ geben Haapanen und Mitarb. für den Nerven an 11, 12, 
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Bei Verwendung eines Eingangskreises mit Trägerhochfrequenz kann hier 
der störende Reizeinbruch besonders klein gehalten werden. 


Zum Schluß sei erwähnt, daß sich das Ausmaß an biologischen Stör- 
spannungen mit dem Zustand des Präparats erheblich verändern kann. 
Einen solchen Effekt kann man besonders deutlich bei der Ableitung von 
Muskelaktionspotentialen beim Frosch beobachten. Vom Musculus longis- 
simus dorsi werden mit zwei Silberdrähten (1 cm Abstand) Aktionspoten- 
tiale abgegriffen. In einer Äthernarkose verschwinden die Muskelpoten- 
tiale ganz oder teilweise, dafür taucht das EKG mit großer Amplitude auf. 
Nach Ende der Narkose erscheint wieder das alte Bild (H.-J. Hufschmidt, 
mündliche Mitteilung). 


2. Die Linearität von Geweben: Der Widerstand von Ge- 
weben ist stets nichtlinear, der Quotient zwischen angelegter Spannung 
und Stromstärke hängt also von der Größe und dem Vorzeichen der Span- 
nung ab. Diese Nichtlinearität wird von den Eigenschaften der Zellmem- 
branen verursacht, deren Widerstand von der Richtung und Stärke des 
Stromflusses abhängt (vgl. + 1% 14, da auch weitere Literatur). Diese Effekte 
treten daher bei intracellulärer Ableitung und Reizung besonders deutlich 
auf; bei extracellulären Untersuchungen können die Nichtlinearitäten 
durch unphysiologisch hohe Spannungen zwar nachgewiesen werden »5, sie 
spielen aber normalerweise kaum eine Rolle. 


3.Der Frequenzgang von Geweben: Der Frequenzgang 
des Übertragers „Gewebe“ ist von Präparat zu Präparat verschieden und 
wird auch bei ein und demselben Präparat von vielerlei schwer kontrollier- 
baren Faktoren beeinflußt. Vor allem kann das dynamische Verhalten des 
Gewebes stark davon abhängen, wo der Eingang des Übertragers, die 
biologische Spannungsquelle, und sein Ausgang, die Elektroden, im Prä- 
parat liegen. Da das dynamische Verhalten von Geweben meist nicht 
direkt untersucht werden kann, bestimmt man statt dessen oft die Fre- 
quenzabhängigkeit der Gewebewiderstände an verschiedenen Stellen und 
in verschiedenen Richtungen und versucht daraus Ersatzschaltungen zu 
kombinieren, um so die Übertragereigenschaften eines Gewebebereichs 
abschätzen zu können. Fast alle Gewebe sind kompliziert aufgebaute, inho- 
mogene räumliche Leiter. Die Leitfähigkeiten bzw. Widerstände hängen 
vom Ort ab, wo sie gemessen werden, von der Meßrichtung und von der 
Meßfrequenz. Ein derartiges System ist ein Übertrager, der stark verzerrt. 
So sind z.B. flächig geschichtete Gewebe, wie die Haut, und parallelfasrige, 
wie Muskel und Nerv, ausgesprochen anisotrop, sie besitzen Vorzugsrich- 
tungen. Bei parallelfasrigen Strukturen wirken in der Längsrichtung vor- 
wiegend Ohmsche, in allen Querrichtungen neben Ohmschen auch kapazi- 
tive Widerstände; bei flächigen Geweben liegen in allen Richtungen der 
Fläche vorwiegend Ohmsche, senkrecht zur Fläche Ohmsche und kapa- 
zitive Widerstände. Solche Gewebe kann man sich aus sehr vielen anein- 
andergeschalteten R-C-Gliedern aufgebaut vorstellen: „Kettenleiter“. In 
der Längsrichtung eines parallelfasrigen Gewebes sind R-C-Glieder vom 
Typ der Abb. 4a hintereinandergeschaltet (vgl. Abb. 5b). Liegen die 
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Spannungsquelle und die Ableitelektroden in der Längsachse dieses Gewe- 
bes, so werden niedrige Frequenzen übertragen, die hohen unterdrückt. 
Aus einer beliebig zeitabhängigen Spannung werden also die hochfrequen- 
ten Anteile ausgesiebt, das Gewebe verzerrt (elektrotonische Verzerrung). 
Senkrecht zur Längsrichtung wirken R-C-Glieder vom Typ der Abb. 4b 
und vom Typ der Abb. 5a. Hier können also nicht nur die schnellen Kom- 
ponenten einer zeitabhängigen Spannung, sondern auch die sehr langsa- 
men unterdrückt werden. Dies ist von Fall zu Fall unterschiedlich und 
hängt vom Verhältnis der verschiedenen Wechselstromwiderstände ab. 


Je größer der Abstand zwischen Spannungsquelle und Elektroden, desto 
mehr übertragende R-C-Glieder sind hintereinandergeschaltet. Da die 
Übergangsfunktion (bzw. der Frequenzgang) des gesamten übertragenden 
Gewebebereichs gleich dem Produkt der einzelnen Übergangsfunktionen 
(bzw. Frequenzgänge) ist, siehe S. 302, werden die Verzerrungen mit zu- 
nehmendem Abstand zwischen Spannungsquelle und Elektroden immer 
größer. 

Viele Gewebe sind nicht nur anisotrop, sondern auch inhomogen auf- 
gebaut: Bereiche sehr unterschiedlicher Art grenzen in unregelmäßiger 
Weise aneinander und bilden ein Netz verschiedenartiger Übertrager, 
welche in einer meist nicht mehr übersehbaren Weise zusammengeschaltet 
sind. Die elektrischen Daten solcher Gewebe hängen dementsprechend 
nicht nur von der Meßrichtung ab, sondern auch sehr empfindlich vom 
Meßort. 


Die Wechselstromwiderstände, die im einzelnen an irgend einer Stelle 
des Gewebes gemessen werden, können nur selten und nur in grober 
Näherung durch einfache Ohmsche oder kapazitive Widerstände ersetzt 
gedacht werden. Sollen sie genau gekennzeichnet werden, so muß man 
ihre „Ortskurven“ bestimmen. 


a Die Ortskurven von Gewebewiderständen: Be- 
stimmt man den Widerstand eines Gewebes mit Wechselstrom, so zeigt 
sich, daß Strom und Spannung nicht in Phase sind; Gewebswiderstände 
sind also komplexe Widerstände (Impedanzen). Um derartige Widerstände 
zu charakterisieren sind zwei Angaben nötig: Der Betrag des Widerstands 
(d. i. der Quotient zwischen Spannungs- und Stromamplitude) und der 
Phasenwinkel zwischen Spannung und Strom. Zeichnerisch werden diese 
Widerstände als Punkte in der komplexen Ebene dargestellt. Die Ver- 
bindung dieser Punkte mit dem Nullpunkt des Koordinatensystems ist 
gegen die X-Achse um den Phasenwinkel geneigt, ihre Länge gibt den 
Betrag des komplexen Widerstands an. Die Projektion des Punktes auf 
die X-Achse wird reeller Anteil, Wirkwiderstand oder Ohmscher Anteil 
genannt, die Projektion auf die Y-Achse imaginärer Anteil, Blindwider- 
stand oder bei pos. Y-Wert induktiver, bei neg. Y-Wert kapazitiver An- 
teil *. Sowohl Betrag als auch Phasenwinkel komplexer Widerstände hängen 


* Vielfach wird bei Impedanzen, die sich nur aus Ohmschen und kapazitiven 
Anteilen zusammensetzen, der negative (kapazitive) Blindwiderstand im Ko- 
ordinatensystem nach oben eingetragen (siehe Abb. 6 und 10). 
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im allgemeinen von der Meßfrequenz ab. Bestimmt man die Abhängigkeit 
des komplexen Widerstands von der Meßfrequenz, so erhält man eine 
Reihe von Punkten in der komplexen Ebene. Die Verbindungslinie durch 
alle Meßpunkte wird Ortskurve genannt (vgl. Abb. 6 und 10). Ortskurven 
für verschiedene Gewebe sind in zahlreichen Arbeiten bestimmt wor- 
den (zusammenfassende Darstellungen: 2 13; 16, 17, Einzelangaben: % 18—24), 


Abb. 6. Ortskurve der Im- 
pedanz eines Schleimpilzes 
(Plasmodium von Physarum 
polycephalum). Abszisse: 
reeller Anteil Roin kOhm. 
Ordinate: kapazitiver Anteil 
R. in kOhm. Die Zahlen 
neben der Ortskurve geben 
die Meßfrequenzen in Hz. 
R,o und Roo! die extrapo- 
lierten Schnittpunkte der 
Kurve bei f=o und f= . 
go: „Phasenwinkel“, der hal- 
be Öffnungswinkel des Kreis- 
bogens. Nach T. Iwamura. 
Einschaltbild: Ersatzschalt- 
bild zur Deutung der Orts- 
kurve, Erläuterung siehe 
Text, 


Sie haben meist die Form eines Halbkreises oder Kreisabschnitts, die 
imaginäre Komponente ist in allen Fällen negativ, also kapazitiven Ur- 
sprungs. Abb. 6 zeigt ein typisches Beispiel. Zur Kennzeichnung des 
Kreisbogens in der komplexen Ebene genügen drei Angaben: Der Meß- 
punkt mit größtem kapazitiven Anteil, ein Schnittpunkt mit der reellen 
Achse und der halbe Öffnungswinkel des Kreisbogens, der (sehr mißver- 
ständlich) auch Phasenwinkel genannt wird. Diese charakteristischen 
Parameter sind für zahlreiche Gewebe bestimmt und in Tabellen zusam- 
mengestellt worden !6. Die Form der Ortskurven von Geweben läßt sich 
an Hand eines Ersatzschaltbildes, das ähnliche Ortskurven liefert, recht 
gut verstehen, Abb. 6. Die meist gebräuchliche Deutung des Ersatzschalt- 
bildes ist folgende: Der Ohmsche Widerstand R, entspricht dem Wider- 
stand der Intercellularflüssigkeit, der Ohmsche Widerstand R, dem des 
Zellinhalts. Die Serienschaltung R, und C ist der Anteil der Zellmem- 
branen, die eine ausgeprägte Phasenverschiebung verursachen. Die Kapa- 
zität der Zellmembran ist verständlich, denn infolge der Diffusionshinder- 
nisse an der Membran müssen bei Stromfluß Ladungsstauungen auftreten. 
R, und C sind keine konstanten Größen, sondern hängen von der Meß- 
frequenz ab, und zwar so, daß der Phasenwinkel der Serienschaltung 
R,—C, also die Größe !/,nfR,;C praktisch unabhängig von der Frequenz 
bleibt. Dieser Phasenwinkel entspricht dem halben Öffnungswinkel der 
Ortskurve des Gesamtschaltbildes. Die Schnittpunkte der Ortskurve mit 
der X-Achse liefern die Bestimmungsgleichungen für die Werte von R, 
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und R,: Für sehr hohe Frequenzen wird der Gesamtwiderstand des Er- 
satzschaltbildes angenähert R,, für sehr tiefe Frequenzen strebt er dem 
Wert R,+R, zu. 

Die Ortskurven von Gewebewiderständen sind pinzipiell in ihrer Form 
untereinander ähnlich, die Parameter der Kreisbögen sind aber nicht nur 
von Präparat zu Präparat, sondern auch bei ein und demselben Präparat 
in Abhängigkeit von Ort und Meßrichtung recht unterschiedlich. 


b)Der Nerv als Beispiel eines Übertragers mitstar- 
ker Frequenzabhängigkeit: 

Viele Untersuchungen der Elektrophysiologie werden an isolierten Nerven 
oder an Präparaten, die Nervengewebe enthalten, durchgeführt. Die Nerven 
sind bei der Signalübermittlung durch Spikes aktive Über- 
trager. Eine erregbare Membran, die als eine steuerbare Spannungsquelle 
aufgefaßt werden kann, befähigt sie zu dieser Funktion. Daneben spielen Ner- 
ven aber auch eine Rolle als passive Übertrager wie jedes andere 
Gewebe; bei dieser passiven Übertragung gerät die Nervenmembran 
nicht in Erregung. Hier soll nur der Fall passiver Übertragung bespro- 
chen werden. 

Die elektrischen Eigenschaften von Nerven sind in zahlreichen Arbeiten 
untersucht worden (zusammenfassende Darstellungen: ?-# 13). Die Nerven- 
membran hat eine relativ große Kapazität (Riesenfaser von Loligo !6: 
1,1 uf pro cm? Membranfläche bei 1 kHz) und einen hohen Transversal- 
widerstand (Loligo: 1,5 :10? Ohm pro cm? Membranfläche). Der Längs- 
widerstand im Inneren der Nervenzelle ist gering (spezifischer Wider- 
stand, Riesenfaser von Loligo: 30 Ohm : cm), ebenso der Widerstand der 
die Zelle umgebenden Flüssigkeit (Blut oder Blutersatzlösung; bei Loligo 
Meerwasser, spez. Widerstand: ca. 30 Ohm cm). Abb. 5b zeigt das ge- 
bräuchliche Ersatzschaltbild für eine Nervenfaser. Der Vergleich mit den 
R-C-Gliedern der Abb. 4a und 5a zeigt, daß die Nervenfaser als Über- 
trager hohe Frequenzen unterdrückt. Die Übergangsfunktion bzw. der 
Frequenzgang kann hier geschlossen berechnet werden, da es sich um 
ein übersichtliches System handelt; die „Kabeltheorie“ der theoretischen 
Elektrotechnik kann auf den Nerven angewendet werden (vgl. ?5 26 und 
Küpfmüller). 

Bei vielen Präparaten der Elektrophysiologie liegt zwischen dem Ent- 
stehungsort der Aktionspotentiale (z.B. dem Sinnesorgan) und den Elek- 
troden ein Nerv als übertragendes Gewebe; sein dynamisches Verhalten 
bestimmt also weitgehend die Übertragereigenschaften solcher Präparate. 
Wird z. B. das Elektroretinogramm nicht am Entstehungsort, sondern vom 
proximalen Teil des Tractus opticus abgeleitet, so zeigt es erhebliche 
Formänderungen gegenüber der direkten Ableitung von der Retina (vgl. 
2730), Die Übertragereigenschaften des Nerven spielen auch bei Reiz- 
versuchen eine Rolle. Z. B. liefern Akkomodationsmessungen am Nerven- 
stamm und an der Einzelfaser sehr unterschiedliche Ergebnisse, weil am 
Nervenstamm die Reizspannung bei der Übertragung durch die Nerven- 
hülle stark verformt wird. Für die Nervenhülle gilt ein ähnliches Ersatz- 
schaltbild wie für dıe Nervenfaser (Abb. 5b), daher werden die hoch- 
frequenten Komponenten des Reizstroms unterdrückt (vgl. 31). 
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47 DienStroemverteilung, im (Gewebe: Die Übertrager- 
eigenschaften eines Präparats werden außer von Störspannung, Lineari- 
tät und Frequenzgang auch von der Stromverteilung im Präparat be- 
stimmt. Bei zunächst der Einfachheit halber konstant gedachter Eingangs- 
spannung hängt die Größe der Ausgangsspannung, also der Verstärkungs- 
oder besser „Abschwächungsfaktor“, unmittelbar von der Stromvertei- 
lung zwischen Spannungsquelle und Elektroden ab. Ändert sich die Lage 
des Übertragereingangs (und damit die Stromverteilung), z. B. infolge 
einer Verschiebung der biologischen Spannungsquelle (wanderndes Ak- 
tionspotential einer Nervenfaser), so ändert sich die Ausgangsspannung 
trotz konstanter Eingangsspannung (nacheinander werden verschiedene 
Übertrager zwischen Spannungsquelle und Elektroden geschaltet). Bei 
zeitabhängigen Eingangsspannungen überlagern sich die durch diesen 
Effekt bedingten „Verzerrungen“ mit denen, die durch den Frequenzgang 
des Präparats verursacht werden. 

Ähnliche Schwierigkeiten ergeben sich, wenn gleichzeitig von zahlreichen er- 
regten Zellen abgeleitet wird. Die verschiedenen Komponenten eines solchen 
„Summenpotentials“ entstehen an verschiedenen Orten und werden daher den 
Elektroden über unterschiedliche Übertrager zugeführt, sind also unterschied- 


lich verzerrt. Dementsprechend ist die Analyse solcher Summenpotentiale oft 
sehr schwierig ??°°%, 


Es ist daher in vielen Fällen nötig, die Stromverteilung im Gewebe 
abzuschätzen. 


In erster Näherung wird man das Gewebe als einen unbegrenzt aus- 
gedehnten, homogenen und Ohmschen Leiter auffassen (Volumenleiter). 
In einem derartig leitenden Raum nimmt die Stromdichte rasch mit der 
Entfernung von der Spannungsquelle ab. Entsprechend nimmt auch die 
Spannung, bezogen auf eine sehr weit entfernte „indifferente“ Elektrode 
ab, wenn die Meßelektrode von der Spannungsquelle wegrückt. Nimmt 
man als Annäherung für die erregte Zelle an, daß die Stromquelle ein 
Dipol ist, so gilt für die in einer Entfernung r von der Spannungsquelle 
abgegriffene Spannung U(r): U(r) = k/r?, wobei k ein Konstante ist. Im 
homogen leitenden Raum ist die Spannungsverteilung unabhängig von der 
Leitfähigkeit (genau wie der lineare Spannungsabfall längs eines Wider- 
standsdrahtes bei vorgegebener Länge und Spannung an den Enden nicht 
vom spezifischen Widerstand abhängt). Die Stromverteilung hängt aber 
von der Art der Spannungsquelle ab; verschiedenartige Spannungsquellen 
wie z. B. einfache Pole, Dipole oder Dipolschichten haben verschiedene 
„Richtcharakteristiken“ in ihrer Stromverteilung. 


Die berechnete Stromverteilung kommt der Wirklichkeit näher, wenn 
man räumliche Inhomogenitäten des Gewebes berücksichtigt (Begrenzung, 
Anisotropie und Struktur). Dies läßt sich jedoch nur in wenigen und ein- 
fachen Fällen durchführen ? 35. So nimmt z. B. in einem anisotropen Ge- 
webe, das als Kettenleiter beschrieben werden kann (Nerv, Muskel usw., 
siehe S. 307 und Abb. 5b), die Spannung mit der Entfernung r von der 
Spannungsquelle nach einem exponentiellen Gesetz ab: U(r) = U. e=“" 
(U.: Eingangsspannung am Kettenleiter, c: eine Konstante, das Dämpfungs- 
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maß oder Dekrement). Eine Spannungsausbreitung nach diesem Gesetz 
kommt in elektrophysiologischen Präparaten häufig vor ® ?" #6, sie wird 
„elektrotonische Ausbreitung“ genannt. Das Dekrement c hängt meist von 
der Frequenz ab, die elektrotonische Ausbreitung verursacht dann Ver- 
zerrungen; auf Seite 308 wurde bereits beschrieben, wie solche „elektro- 
tonischen Verzerrungen“ zustandekommen. 

Kompliziertere Anordnungen, wie z. B. eine mehrfache Schichtung an- 
einandergrenzender Räume verschiedener Leitfähigkeit lassen sich nicht 
mehr geschlossen berechnen. 


U) 


Si 


Abb. 7. Spannungsverlauf beim „Abtasten“ einer Stromquelle im Volumenleiter. Als 
Stromquelle ist ein Dipol angenommen (Doppel-Pfeil unter dem 0-Punkt), der senkrecht 
im Abstand r unter dem Nullpunkt der Abtaststrecke (X-Achse) liegt. Teilung der 
X-Achse in Vielfachen von r. Y-Achse: Spannung zwischen den beiden Elektroden in 
willkürlichen Einheiten. Ausgezogene Kurve: Eine Elektrode ist „unendlich weit“ von 
der Spannungsquelle entfernt, die andere wird längs der X-Achse verschoben. Unter- 
brochene Kurve: Beide Elektroden werden längs der X-Achse verschoben, ihr gegen- 
seitiger Abstand ist fest und gleich r. Als jeweiliger Ort der „Doppelelektrode“ auf der 
X-Achse ist die Mitte zwischen beiden Elektroden angenommen. Man beachte: Der 
Bereich, in dem eine nennenswerte Spannung abgegriffen werden kann, ist gegenüber 
der ausgezogenen Kurve eingeengt; dafür kann in unmittelbarer Nähe der Spannungs- 
quelle mit der Doppelelektrode eine größere Spannung abgegriffen werden. 


Bei extracellulärer Ableitung kann nur ein kleiner Bruchteil des Aktions- 
potentials einer erregten Zelle abgegriffen werden, und zwar aus zwei Grün- 
den: 1. Die Stromdichte (bzw. Spannung) nimmt mit der Entfernung von der 
Zelle ab, siehe oben. 2. Bei extracellulärer Ableitung liegt eine Elektrode im 
günstigsten Fall direkt an der Außenseite des erregten Membranbereichs; die 
innere Seite der Membran, also der andere Pol der Spannungsquelle, ist über 
das Innere der Zelle und ferner gelegene Membranbereiche an die zweite Elek- 
trode angeschlossen. Über diese relativ großen Widerstände fällt der größte 
Teil der Spannung ab. An den Außenseiten der Zelle, also am Eingang des 
Übertragers „Gewebe“, liegt nur ein Bruchteil — !/ıo bis Y/ıooo — des Aktions- 
potentials. 


An zwei wichtigen Beispielen sei die Frage der Stromverteilung noch 
näher erörtert. 


a Die Lokalisation von Spannungsquellen: Bei 
elektrophysiologischen Untersuchungen tritt häufig die Frage nach dem 
Ursprungsort bestimmter Aktionspotentiale auf. Die Lage der erregten 
Zellen kann unter Umständen folgendermaßen bestimmt werden: Das 
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Präparat wird mit einer geeigneten Elektrodenanordnung abgestastet; die 
abgegriffenen Spannungen zeigen eine bestimmte räumliche Verteilung, 
aus der man auf die Lage der Spannungsquelle schließen kann. Die ab- 
gegriffene Spannung sollte bei Näherung der Elektroden an die Span- 
nungsquelle rasch zunehmen und in unmittelbarer Nähe der Spannungs- 
quelle das Vorzeichen umkehren (vgl. z. B. 27, 32, 36-42), Apb. 7. Diese Me- 
thode ist prinzipiell zwar richtig, kann aber leicht zu Fehlschlüssen 
führen. Die abgegriffene Spannung nimmt auch dann zu, wenn sich die 
Elektrode einem Gebiet höheren Widerstands nähert, in dem der Span- 
nungsabfall dementsprechend höher ist als in der Umgebung (vgl. 33 und 59). 


Abb. 8. Schematische Darstellung ei- 
nes zu Fehlschlüssen führenden Ab- 
tastversuchs. Oben: der untersuchte 
Gewebebereich; die „indifferente“ Be- 
zugselektrode E, liegt fest, die Ab- 
tastelektrode E, wird längs der Strecke 
A-B verschoben. Die erregte Zelle Z ist 
als Batterie symbolisiert. Der punk- 
tiert umgrenzte Bereich in der Nähe 
der Abtaststrecke ist ein Gebiet mit 
hohem Widerstand. Die Widerstands- 
verteilung zwischen erregter Zelle und 
Elektroden ist als Schaltschema ein- 
gezeichnet. Der Widerstand bei S ist 
wesentlich größer als die anderen ein- 
gezeichneten; diese werden unterein- 
ander als etwa gleich groß angenom- 
men. Unten: Die Spannungsverteilung 
längs der Abtaststrecke. Abszisse: Ab- 0 
taststrecke, Ordinate: Spannung in 
willkürlichen Einheiten. Beim Ab- 
tasten des Gewebes ändert sich die 
Spannung bei S besonders stark; der 
Spannungsverlauf — ähnlich dem in 
Abb. 7, ausgezogene Kurve — täuscht 

bei S eine Spannungsquelle vor. = 


Ferner haben alle biologischen Spannungsquellen eine bestimmte Richt- 
charakteristik, da sie zumeist durch Dipole angenähert werden können. 
Bei bestimmten Lagen der Elektroden ist es deshalb möglich, daß in 
weiterer Entfernung von der Spannungsquelle größere Spannungen ab- 
getastet werden können, als an einer nahe der Quelle gelegenen Stelle. 
Sind die erregten Zellen in ein räumlich ausgedehntes, inhomogenes 
Gewebe eingebettet, dann kann auch durch bestimmte Widerstandsver- 
teilungen an irgend einer Stelle eine Vorzeichenumkehr auftreten (vgl. 
28, 42-45), In Abb. 8 ist schematisch gezeigt, wie die erwähnten Fehler 
entstehen können. Die Frage nach der Lokalisation von erregten Zellen 
kann also in allseitig räumlich ausgedehnten Präparaten durch Abtast- 
versuche niemals voll geklärt werden, ohne daß die Widerstands- und 
Stromverteilung genau bekannt ist. Dennoch ist diese Methode wertvoll 
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zur ungefähren Bestimmung. In der Klinik spielen solche Fragen eine 
große Rolle, z. B. bei der Lokalisation von Herden durch Abtasten des 
EEG 33, 


b)- Die Verzerrung- von Ak tionspotentialemerdurren 
die Stromverteilung in einem Volumenleiter: Ist 
ein Nerv, dessen Aktionspotentiale registriert werden sollen, in Luft 
oder einen anderen Nichtleiter (Pa- 
raffinöl etc.) eingebettet, so leitet 
man monophasische Aktionspotentiale 


oo0ooo000000000000 


NIS Be 
eerinnertesnnt ( ————— ab, wenn eine der beiden Elektroden 
naR% - an einer nicht erregbaren (demar- 


kierten) Stelle des Nerven liegt. Nur 
während die Erregungswelle un- 
E} ter der „differenten“ Elektrode hin- 


wegwandert, liegt eine Spannung 
zwischen den beiden Elektroden. 


Liegen beide Elektroden erregbaren 
Stellen an, so entstehen zwei Span- 
Ey nungsstöße umgekehrten Vorzeichens, 
wenn die Erregunswelle nacheinan- 
——— 
en der die beiden Elektroden passiert: 
N ein diphasisches Aktionspotential. 


—— sooooconmoaoaonn 


Abb. 9. Registrierung diphasischer Aktions- 
potentiale von einem Nerven im Volumen- 
leiter. Die Richtung des Stromflusses i zwi- 
schen den beiden Elektroden E, und Es ist 
am Beginn (oben) und am Ende (unten) der 
wandernden Erregungswelle genau umge- 
kehrt; dementsprechend werden nacheinan- 
der zwei Spannungsstöße entgegengesetzten 
Vorzeichens registriert. N: Nervenfaser, er- 
regte Stellen durchbrochen gezeichnet. Pfeil: 
N Richtung der wandernden Erregungswelle. 
Ladungs- und Stromverteilung schematisch. 


Wesentlich anders sind die Verhältnisse, wenn ein Nerv in einem Vo- 
lumenleiter eingebettet ist. Hier wird man stets mehrphasische, also „ver- 
zerrte“ Aktionspotentiale ableiten (selbst wenn der umgebende Leiter 
völlig homogen ist). Die Aktionsspannung des Nerven verursacht im um- 
gebenden Leiter einen Stromfluß. Die Spannung zwischen den beiden 
Elektroden, die sich im Leiter befinden, wird von der Richtung und der 
Stärke des Stromflusses zwischen ihnen bestimmt. In Abb. 9 ist ange- 
nommen, daß eine der beiden Elektroden dicht am Nerven liegt, die an- 
dere weiter weg, also an einer „indifferenten“ Stelle. Die Richtung des 
Stromflusses zwischen den beiden Elektroden ist am Beginn und am Ende 
der wandernden Erregungswelle gerade umgekehrt (Abb. 9); Kopf und 
Ende der Erregungswelle verursachen also zwei Spannungsstöße umge- 
kehrten Vorzeichens, ein „diphasisches“ Aktionspotential. Liegen beide 
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Elektroden relativ nahe am Nerven, so wiederholt sich der Vorgang, wenn 
die Erregungswelle die zweite Elektrode passiert. Man registriert so zwei 
diphasische Aktionspotentiale. Der gegenseitige Abstand der Elektroden, 
ihre jeweilige Entfernung vom Nerven und die Länge und Wanderungs- 
geschwindigkeit der Erregungswelle bestimmen, in welcher Weise die 
einzelnen Phasen des komplizierten Aktionspotentials ausgebildet sind 
und wie weit sie sich überlagern. In einer Reihe von Arbeiten werden 
diese Fragen z. T. ausführlicher behandelt 5 9% 28, 43, 4547, 

Ist der Leiter, der den Nerven umgibt, außerdem inhomogen und hat er 
einen Frequenzgang, so wird das registrierte Aktionspotential noch weiter 
verzerrt (vgl. z. B. °%); unter diesen Umständen können sehr komplizierte, 
polyphasische Aktionspotentiale entstehen. 


Be \eränderungen der Übertragereigenschaften 
von Präparaten während eines Versuchs: Die Über- 
tragereigenschaften von Präparaten können sich während eines Versuchs 
unter Umständen recht erheblich verändern. Da sie empfindlich von der 
Lage des Übertragers im Gewebe abhängen, genügen geringfügige Ver- 
schiebungen der Elektroden, z. B. infolge einer Erschütterung, um viel- 
leicht recht erhebliche Änderungen zu verursachen. 

Erst recht stören natürlich irgendwelche gröbere Eingriffe in das Prä- 
parat, eine Ausschaltung bestimmter Strukturen durch Schnitte, Thermo- 
kauterisation oder Exstirpation. So zeigen Wiersma und Wright *, daß 
das Vorzeichen der Aktionspotentiale von Krebsmuskeln beliebig umge- 
kehrt werden kann, wenn vorhandene hochohmige Nebenschlüsse (Panzer- 
schale) vom Muskelpräparat entfernt oder künstliche Nebenschlüsse an- 
gebracht werden. 

Von diesem Gesichtspunkt her läßt sich auch verstehen, daß die Form abge- 
leiteter Aktionspotentiale unter sonst gleichen Bedingungen von der geometri- 
schen Form der Elektroden abhängt (vgl. *, da auch weitere Literatur). Man 
denke sich die verschieden geformten Elektroden in mehrere punktförmige 
Elektroden zerlegt, die einander parallel geschaltet sind. Je nach der Lage der 
gedachten Punktelektroden geben sie verschiedene Anteile zum Aktionspoten- 
tial. (Außerdem sind großflächige Elektroden „Kurzschlüsse“ im Gewebe; sie 
verändern also die Stromverteilung.) 

Häufig wird nicht genügend beachtet, daß sich die Impedanzen und ihre 
Ortskurven außerordentlich rasch und in weiten Grenzen mit dem Zu- 
stand des Präparats verändern können; dementsprechend verändern sich 
die Übertragereigenschaften. So berichtet v. Bud *8, daß der Widerstand 
herauspräparierten Lebergewebes innerhalb einer Stunde um 50% an- 
stieg, während die gemessene Kapazität um 20° absank. Längere Zeit 
danach waren diese Veränderungen wieder rückläufig. Auch die Ohmsche 
und kapazitive Leitfähigkeit von Muskelgewebe nimmt mit der Zeit ab **. 
Verschiedene Faktoren, die Widerstandsänderungen verursachen, sind 
(speziell in Hinblick auf Impedanzplethysmographie) von Löfgren ?? unter- 
sucht worden. Veränderungen der Impedanzen treten nicht nur bei ab- 
sterbenden Geweben auf, sondern bei jeder Störung der physiologischen 
Bedingungen. Viele Faktoren können die Impedanzen des Gewebes beein- 
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flussen, z. B.: Ionengehalt und Zusammensetzung der umgebenden Flüs- 
sigkeit*, Pharmaka, speziell solche, die den Gefäßtonus verändern 22, 
bestimmte Chemikalien wie Hyaluronidase #9, Saponin °’ und die Tem- 
peratur 5152, Besonders deutlich macht sich schließlich ein Austrocknen 
(oder zusätzliche Befeuchtung) des Präparats bemerkbar. So konnte z. B. 
Hoyle 2® vom Ocellennerv von Locusta migratoria neben dem 
elektronisch fortgeleiteten Retinogramm Spikes von den Fasern ab- 
leiten, während Parry°3® vom selben Präparat nur langsame Potentiale, 
also das Retinogramm, ableiten konnte. Hoyle hielt den Nerven nicht 
feucht, wie Parry, sondern ließ ihn etwas austrocknen und hatte dadurch 
andere Ableitungsverhältnisse. 


B. Die Elektroden 


Jede Elektrode hat mindestens eine Grenzfläche zwischen Metall und 
Elektrolyt (Phasengrenzfläche). Die dynamischen Eigenschaften derartiger 
Grenzflächen bei Stromdurchgang sind außerordentlich komplex 556, Der 
Widerstand der Phasengrenzfläche ist bei polarisierbaren und unpolari- 
sierbaren Elektroden frequenzabhängig (Phasengrenzflächen-Impedanz). 
In beiden Fällen kann die Grenzfläche Ursache von Störspannungen und 
Nichtlinearitäten sein. Hier sollen im folgenden die prinzipiellen Eigen- 
schaften der Grenzflächen besprochen werden, anschließend die Eigen- 
schaften einiger gebräuchlicher Elektrodenanordnungen. 


1. Störspannungen an den Elektroden: Elektroden zei- 
gen stets Grenzflächenpotentiale (oder besser Potentialdifferenzen) gegen- 
über einer umgebenden elektrolytischen Flüssigkeit. Diese Spannungen, 
die bis zu einigen hundert mV betragen, stören bei Gleichspannungs- 
messungen und können außerdem physiologische Wirkungen zur Folge 
haben, z. B. eine Depolarisation der Zellmembranen. Die Grenzflächen- 
potentiale können in vielen Fällen durch eine möglichst symmetrische 
Elektrodenanordnung kompensiert werden. Da die Elektrodenpotentiale 
von vielerlei Bedingungen abhängen, ändern sie sich unter Umständen 
rasch und verursachen deshalb gelegentlich auch bei Wechselspannungs- 
messungen Störungen. So berichten Cater und Phillips 57, daß blanke Pla- 
tinelektroden in Muskelgewebe bei Sauerstoffgabe ihr Potential inner- 
halb weniger Minuten um 50—100 mV ändern, bei Vergiftung des Prä- 
parats mit Kohlenmonoxyd in einigen Sekunden sogar um fast 500 mV. 
Diese Potentialschwankungen sind vermutlich die Folge von Verände- 
rungen des Sauerstoffdrucks an der in dieser Hinsicht besonders emp- 
findlichen Platinelektrode. Weiterhin sind Elektrodenpotentiale abhängig 
von der Konzentration und Zusammensetzung der umgebenden Flüssig- 
keit, vom pH, von der Temperatur und von der Stromstärke an der 
Elektrode. Schließlich können Alterungserscheinungen, sogenannte „Ver- 
giftungen“ der Elektrodenoberfläche und, vor allem bei sehr kleinflächigen 
Metallmikroelektroden, Umlagerungserscheinungen in der Oberflächen- 
struktur die Elektrodenpotentiale ändern. Bei Silber-Silberchlorid-Elek- 
troden kann eine Belichtung störende Potentialschwankungen auslösen. 
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2. Linearität: Über den linearen Arbeitsbereich von Elektroden, 
wie sie in elektrophysiologischen Experimenten verwendet werden, liegen 
kaum Untersuchungen vor. Grundsätzlich können sich bei Spannungen 
von 10—100 mV bereits Nichtlinearitäten an der Elektrode bemerkbar 
machen ®. Bei Reizversuchen und bei intracellulärer Ableitung werden 
derartige Spannungen erreicht. Angaben über Nichtlinearitäten und 
Alterungserscheinungen gibt Buchthal %, auch bei Kapillarmikroelektroden 
sind Nichtlinearitäten in der Literatur erwähnt 58, 


3. Der Frequenzgang von Elektroden: Jede der zwei 
Elektroden einer elektrophysiologischen Versuchsanordnung ist ein fre- 
quenzabhängiger Widerstand; zwischen den beiden Elektroden liegen 
Nebenschlüsse, die mitunter ebenfalls frequenzabhängig sind. Es ist bei 
der hier angewandten Betrachtungsweise zweckmäßig, den Eingangswider- 
stand des Verstärkers mit zu den Nebenschlüssen zu rechnen und sich den 
Verstärker dementsprechend als einen Übertrager mit unendlich hohem 
Eingangswiderstand (statischer Spannungsmesser) zu denken. Das Schalt- 
schema des Übertragers „Elektroden“ (Abb. 5c und 5 d) ist dann ein Span- 
nungsteiler. Das dynamische Verhalten kann auf zwei Wegen bestimmt 
werden: 

1. In eine der Zuleitungen zu den Elektroden wird eine geeignete Span- 
nungsquelle eingeschaltet, mit der Sprungspannungen (bzw. Stromstöße) 
erzeugt werden können; die Elektroden befinden sich in einer Leitfähig- 
keitslösung. Die Übergangsfunktion des Elektrodensystems kann so un- 
mittelbar bestimmt werden. 

2. Die Frequenzabhängigkeit (Ortskurve) der Teilwiderstände wird ge- 
messen und die Ausgangsspannung berechnet. Der Elektrodenwiderstand 
wird in Abhängigkeit von der Frequenz in einem elektrolytischen Trog 
(Blutersatzflüssigkeit) mit einer Wechselstrommeßbrücke bestimmt. Der 
gemessene Widerstand setzt sich aus drei in Serie geschalteten An- 
teilen zusammen: dem Widerstand des die Elektrode umgebenden Elek- 
trolyten, der Impedanz der Phasengrenzfläche und dem Längswiderstand 
(Leitungswiderstand) der Elektrode selbst. Je nach Meßfrequenz und Art 
der Elektrode überwiegt der eine oder andere Anteil. Bei Kapillarmikro- 
elektroden sind neben dem hohen Längswiderstand der Elektrolytfüllung 
in der Kapillare die anderen Anteile vernachlässigbar. Bei Metallmikro- 
elektroden, die bis zur Spitze isoliert sind, überwiegt bei hohen Frequen- 
zen der Widerstand des die Elektrode umgebenden Elektrolyten, bei mitt- 
leren und tiefen Frequenzen wird der Gesamtwiderstand dagegen weit- 
gehend von der Phasengrenzflächenimpedanz bestimmt. Diese Impedanz 
ist umgekehrt proportional der Elektrodenfläche, nimmt also mit 1/r0? zu 
(ro = Radius der als Halbkugel gedachten Elektrodenspitze). Je klein- 
flächiger die Elektrode, desto mehr fällt die Grenzflächenimpedanz ins 
Gewicht, da der Widerstand des die Elektrode umgebenden Elektrolyten 
nur mit 1/r, zunimmt. Der Übergangswiderstand des Elektrolyten um die 
Elektrode kann analog dem Übergangswiderstand von Bodenerdern be- 
rechnet werden. Man denke sich die Flüssigkeit um die Elektrode herum 
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in „Zwiebelschalen“ aufgeteilt. Jede dieser Schalen der Dicke dr und der 
Oberfläche Ar? hat einen Widerstand dR = dr/4r?no, wobei o die 
Leitfähigkeit des Elektrolyten ist. Integrieren über alle Schalen von To 
(Elektrodenoberfläche) bis © (unendlich weit entfernt gedachte Gegen- 
elektrode) liefert für eine kugelförmige Elektrode R, = ler. „Dieser 
Übergangswiderstand des die Elektrode umgebenden Elektrolyten hat bei 


) 20 40 60 80 100 Ra [Ka] 


Abb. 10. Ortskurven verschiedener Elektroden. A: Blanke Silber-Elektroden, B: Silber- 
Silberchlorid-Elektroden, C: Silber-Silberchlorid-Elektroden, nach Marmont behandelt. 
Abmessungen der Elektroden in allen drei Beispielen gleich: Durchmesser ca. 0,3 mm, 
Länge ca. 0,2 mm. Meßanordnung: zwei gleiche Elektroden im Auge von Calliphora 
erythrocephala. Gemessen wird also die doppelte Impedanz einer Elektrode und die 
Impedanz des Gewebes. Letztere spielt aber, wie der Vergleich der Kurven zeigt, bei 
tiefen Frequenzen keine und bei hohen Frequenzen eine geringe Rolle neben der 
Impedanz der Elektroden. Meßfrequenzen für 20, 50 und 100 Hz neben den Meßpunkten 
eingetragen; die weiteren Meßpurkte liegen der Reihenfolge nach bei 200, 500, 10°, 2 - 10°, 
5-10%,10%, 2-10, 5-10 Hz. Man vergleiche die relativen Abstände der Meßpunkte auf 
den Ortskurven untereinander. Der Betrag der Impedanz unpolarisierbarer Elektroden 
(B und C) nimmt bei tiefen Frequenzen relativ sehr viel weniger zu als der polarisier- 
barer (A). Einschaltbild: Frequenzgang der effektiven Eingangsspannung eines Gleich- 
spannungsverstärkers von 0,5 MOhm Eingangswiderstand bei Verwendung der Elek- 
trode A, vgl. auch Abb. 5d. Abszisse: Frequenz in Hz, log. Maßstab. Ordinate: Ein- 
gangsspannung am Gitter der ersten Verstärkerröhre in °h des Maximalwerts bei hohen 
Frequenzen. Die untere Grenzfrequenz des Systems liegt etwa bei 10 Hz. (eigene Mess- 
ungen, unveröffentlicht). 


der Ableitung von Aktionspotentialen keinerlei Einfluß (allenfalls trägt 
er seinen Teil zum Widerstandsrauschen des Verstärkers bei). Bei Reiz- 
versuchen ist aber zu beachten, daß die im Gewebe abfallende Spannung 
in unmittelbarer Nähe der Elektrode infolge der hier dicht zusammenge- 
drängten Stromlinien am größten ist. 90% der am Gewebe liegenden 
Spannung fallen in einem Bereich ab, der innerhalb einer Kugel vom 
zehnfachen Elektrodendurchmesser liegt. 
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Will man den Übergangswiderstand des Elektrolyten zur Bestimmung des 
„echten“ Elektrodenwiderstands eliminieren, so muß man ihn entweder berech- 
nen oder abschätzen (für eine Kugelelektrode siehe oben), oder man bestimmt 
den Gesamtwiderstand bei sehr hohen Frequenzen, wo die Grenzflächenimpe- 
danz gegen Null strebt; schließlich kann man auch mehrere Elektrolyten ver- 
schiedener bekannter Leitfähigkeit verwenden und so den von der Leitfähig- 
keit unabhängigen Anteil, die Phasengrenzflächenimpedanz, ermitteln. 

Der Widerstand der Phasengrenzfläche einer Elektrode ist, ähnlich wie 
der Gewebewiderstand, ein komplexer Widerstand. Während des Strom- 
durchgangs häufen sich an der Grenzfläche Ladungen an, sie hat also 
kapazitive Eigenschaften. Der Phasenwinkel zwischen Strom und Span- 
nung an der Grenzfläche ist im allgemeinen wenig frequenzabhängig, die 
Ortskurven von Elektroden lassen sich daher meist innerhalb weiter Be- 
reiche durch Geraden in der komplexen Ebene annähern. Bei unpolari- 
sierbaren Elektroden, wie z. B. der Calomel- oder Silber-Silberchlorid- 
elektrode, ist der Phasenwinkel meist nicht viel größer als 45° (tgpo 1). 
Die Ortskurven der Grenzflächenimpedanz sind also mäßig steil anstei- 
gende Geraden, die durch den Nullpunkt des Koordinatensystems gehen, 
Abb. 10. Der Betrag der Impedanz ist proportional der Wurzelausdem 
Kehrwert der Frequenz. Bei polarisierbaren Elektroden (blan- 
kes Metall) ist der Phasenwinkel ebenfalls unabhängig von der Frequenz, 
aber wesentlich größer (tgp > 1). Die Ortskurven dieser Elektroden sind 
also steil ansteigende Geraden durch den Ursprungspunkt. Abb. 10. Der 
Betrag der Impedanz ist hier umgekehrt proportional der 
Frequenz, der Wechselstromwiderstand polarisierbarer Elektroden 
nimmt also bei tiefen Frequenzen sehr viel rascher zu als der unpolari- 
sierbarer (vgl. in Abb. 10). 

Bei der Messung von Elektrodenwiderständen sind zwei wesentliche Gesichts- 


punkte zu beachten: 

1. Da die Elektrodenwiderstände frequenzabhängig sind, müssen sie in einem 
Frequenzbereich bestimmt werden, der alle bei der Ableitung von Aktions- 
potentialen vorkommenden Frequenzkomponenten umschließt. 

2. Die Meßspannung soll die in physiologischen Versuchsanordnungen vor- 
kommenden Spannungen nicht wesentlich überschreiten. Bei Spannungen von 
über 10—100 mV machen sich die Nichtlinearitäten der Grenzflächenimpedanz 
bemerkbar, man erhält so ein falsches Bild von den Eigenschaften der Elek- 
trode. Zudem können höhere Spannungen und länger anhaltender Stromfluß 
die Elektrode erheblich verändern *%; 56, 5%, Eigene Messungen an Stahlmikro- 
elektroden haben gezeigt, daß bei längeren Messungen mit 100 mV Änderungen 
des Elektrodenwiderstands um mehr als 100 % auftreten können (unveröffent- 


licht). 


4.Die Übertragereigenschaften gebräuchlicher 
Elektroden: 

a) Kapillarmikroelektroden: Diese, vor allem bei intra- 
cellulären Ableitungen häufig verwendeten Elektroden !% 39 40, 5966 he- 
stehen aus einer fein ausgezogenen Glaskapillare mit einem Spitzendurch- 
messer von meist weniger als 1 u. Die Kapillare wird mit 2- oder 3mol 
KCI-Lösung gefüllt und an eine großflächige, unpolarisierbare Elektrode 
angeschlossen. Da die Phasengrenzflächenimpedanz der großflächigen, un- 
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polarisierbaren Elektrode klein ist, kann dieser Anteil des Elektroden- 
widerstands gegenüber dem extrem hohen Ohmschen Widerstand der 
Kapillarfüllung vernachlässigt werden. Als Gegenelektrode dient eine 
zweite, irgendwo an das Gewebe angelegte, großflächige unpolarisierbare 
Elektrode. Der Widerstand des Gewebes zwischen der „angestochenen“ 
Zelle und der indifferenten Elektrode „verlängert“ diese bis dicht an die 
Kapillarelektrode heran. Auch die Impedanzen des Gewebes und der 
zweiten Elektrode können aus dem oben genannten Grund vernachlässigt 
werden. Kapillarmikroelektroden sind bei tiefen und mittleren Frequen- 
zen daher vollkommen frequenzunabhängig; sie eignen sich gut zur Mes- 
sung von Ruhepotentialen und von Aktionspotentialen. Die außerordent- 
lich hohen Längswiderstände der dünnen und langen Kapillaren haben 
aber einige Nachteile. Bei üblichen Mikroelektroden für intracelluläre 
Messungen liegt der Elektrodenlängswiderstand bei 10’”—108 Ohm. Der 
Verstärkereingang muß also extrem hochohmig sein, sonst fällt die Meß- 
spannung über der Kapillarmikroelektrode ab und nur ein Bruchteil da- 
von wird am Verstärkereingang wirksam. Elektrometerröhren oder 
Kathodenfolger sind als Eingangsstufe im Verstärker unbedingt erforder- 
lich. Die obere Grenzfrequenz von Kapillarmikroelektroden liegt wegen des 
hohen Längswiderstands häufig so niedrig, daß bei der Ableitung rascher 
Aktionspotentiale Verzerrungen auftreten. Der Elektrolytleiter im In- 
neren der Kapillare und die umgebende Gewebsflüssigkeit, die nur durch 
die dünne Glaswand voneinander getrennt sind, wirken zusammen als 
ein Zylinderkondensator. Da die Wandstärken der Kapillaren sehr gering 
sind, ergeben sich immerhin Kapazitäten von ca. 1 pf je mm Kapillare. 
Längswiderstand und Querkapazität bilden zusammen einen „Ketten- 
leiter“, Abb. 5c, dessen Ausgangsspannung bei hohen Frequenzen stark 
abfällt (vgl. Abb. 4a). Die Ausgangsspannung kann bereits zwischen 100 
und 1000 Hz merklich abnehmen, die Zeitkonstanten werden in der Lite- 
ratur mit 30—150 usec angegeben, dem entsprechen obere Grenzfrequen- 
zen von 1000—6000 Hz 63-67, Durch geeignete Maßnahmen muß der Fre- 
quenzgang des Gesamtsystems: Elektroden und Verstärker — so abge- 
glichen werden, daß die Zeitkonstante nicht größer als 15—30 usec ist, 
die obere Grenzfrequenz also etwa bei 10 kHz liegt. Entweder wird der 
Frequenzgang des Verstärkers bei hohen Frequenzen durch Rückkopplung 
angehoben, oder durch Gegenkopplung bei tiefen Frequenzen gedrückt, 
sodaß der Spannungsabfall an der Mikroelektrode bei hohen Frequenzen 
im Verstärker kompensiert wird 63 64 66-70, Eine weitere Störung kann 
bei intracellulärer Ableitung mit Kapillarmikroelektroden auftreten: Bei 
hohen Frequenzen kann der kapazitive Querwiderstand der Glaswand 
vergleichbar groß oder kleiner werden, als der sehr hohe Längswider- 
stand. So ist es möglich, daß hochfrequente Aktionspotentiale dicht be- 
nachbarter Zellen trotz der Isolierung bis zur Spitze auf kapazitivem Wege 
aufgefangen werden und sich dem Aktionspotential der „angestochenen“ 
Zelle überlagern (vgl. auch 6% 71, 72). Schließlich sei bemerkt, daß auch an 
den Glaskapillaren Kontaktspannungen bis zu 40 mV und Widerstands- 
änderungen bei Stromfluß beobachtet worden sind 5% 63, Beide Erschei- 
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nungen beruhen auf elektro-osmotischen Vorgängen und zeigen sich be- 
sonders deutlich, wenn die Mikroelektroden durch Kochen in KClI-Lösung 
gefüllt worden sind. Demnach dürfte es vorteilhaft sein, die Elektroden 
trotz des umständlicheren Verfahrens kalt zu füllen 69 63, 73, 


b) Kleinflächige Metallelektroden: Metallmikroelek- 
troden sind von zahlreichen Autoren beschrieben worden 32 42, 4-84 Sie 
sind meist recht einfach herzustellen und werden gern verwendet, weil 
sie niedrigere Widerstände als Kapillarmikroelektroden haben. Dies 
stimmt jedoch nur für hohe und mittlere Frequenzen. Bei tiefen Fre- 
quenzen (unter 100 Hz) steigt die Grenzflächenimpedanz so stark an, daß 
die Elektroden sogar hochohmiger werden können als Kapillarmikroelek- 
troden. Für die Messung langsamer Potentiale bieten also Metallmikro- 
elektroden keinerlei Vorteile gegenüber den Kapillarelektroden, zumal 
sie recht inkonstant sein können. Gleichspannungsmessungen werden 
durch die hohen und schwankenden Polarisationseffekte gestört. Da der 
Gesamtwiderstand der Metallmikroelektroden von der Grenzflächenimpe- 
danz bestimmt wird, muß der Verstärkereingang auch hier sehr hochohmig 
sein, wenn man einen einigermaßen brauchbaren Frequenzgang erzielen 
will, Abb. 5d. Auch Metallelektroden mit größerer Fläche haben noch 
beachtliche Impedanzen bei tiefen Frequenzen. Abb. 10, Kurve A zeigt 
die Ortskurve einer Nadel-Elektrode aus blankem Silber (Durchmesser 
ca. 0,3 mm, 0,2 mm tief im Gewebe steckend). Bei 10 Hz (in der Kurve 
nicht mehr eingetragen) ist der Betrag der Impedanz dieser Elektrode 
bereits größer als 200 kOhm; ist die Elektrode an einen Gleichspannungs- 
verstärker mit 0,5 MOhm Eingangswiderstand angeschlossen, so ist die 
untere Grenzfrequenz des Gesamtsystems (trotz Gleichspannungsver- 
stärkung!) bereits erreicht. Das Einschaltbild in Abb. 10 gibt den Fre- 
quenzgang für den betrachteten Fall wieder. 

Metallmikroelektroden eignen sich aber vorzüglich zur Ableitung ra- 
scher Vorgänge (Spikes von Nervenfasern), da sie bei hohen Frequenzen 
keinerlei Verzerrungen verursachen. 


c) Großflächige Elektroden: Großflächige Elektroden ver- 
ursachen im allgemeinen wenig Schwierigkeiten. Ihr Widerstand ist ge- 
ring, er kann meist vernachlässigt werden. Es ist lediglich zu fordern, 
daß die Elektrodenpotentiale möglichst konstant sind. Angaben über die 
Eigenschaften verschiedener Elektrodentypen zur Impedanzmessung am 
Nerven gibt Visser 8. Besonders günstig für viele Messungen, wo keine 
Mikroelektroden benötigt werden, sind Elektroden nach Marmont ’®: 
Silber-Silberchlorid-Elektroden werden ca. 1 min in photographischem 
Entwickler gebadet. In der Chloridschicht scheiden sich feinste Silber- 
körnchen ab, die die Elektrodenimpedanz stark herabsetzen. Ein dünner 
Gelatineüberzug verbessert die Eigenschaften der Elektrode noch weiter. 
Abb. 10 zeigt die Ortskurven für etwa gleichgeformte Elektroden aus 
Silber, blank, chloriert und nach Marmont behandelt. 
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IV. Schlußfolgerungen 


In den letzten Jahren ist eine große Zahl von Büchern und Einzelver- 
öffentlichungen erschienen, in denen die Übertragereigenschaften von 
Verstärkern behandelt werden 7; 8 10-12, 63, 64, 6670, 86-89, Es ist daher 
überflüssig, hier auf Verstärker speziell einzugehen. Im Rahmen dieses 
Berichts soll lediglich betont werden, daß man durch geeignet konstruierte 
Verstärker die Fehler der anderen Übertrager der Versuchsanordnung 
wenigstens teilweise kompensieren kann (vgl. S. 306 und S. 320). Diese 
Tatsache zeigt besonders deutlich, wie vorteilhaft es ist, eine komplizierte 
Meßanordnung als Übertragerkette zu betrachten: Oft ist es weder mög- 
lich noch nötig, ein ungünstiges dynamisches Verhalten eines Einzelüber- 
tragers zu verbessern. Für eine verzerrungsfreie Registrierung sind die 
Übertragereigenschaften der Gesamtanordnung entscheidend; man 
kann also an der Stelle der Übertragerkette eingreifen, wo dies tech- 
nisch am leichtesten möglich ist. Darüber hinaus lehrt die Übertrager- 
theorie, welchen Anforderungen die einzelnen Glieder einer Registrier- 
anordnung genügen müssen, damit die Registrierung den physiologischen 
Vorgang getreu wiedergibt. Schließlich erlaubt die Übertragertheorie, die 
mit einer unvollkommenen Anordnung gewonnenen Ergebnisse kritisch 
zu beurteilen. Leider wird diese Möglichkeit oft vernachlässigt, da es 
meist hoffnungslos erscheint, den sehr komplizierten Aufbau einer physio- 
logischen Versuchsanordnung zu überblicken. Hier kann die Übertrager- 
theorie weiterhelfen, und es ist zu hoffen, daß sich diese fruchtbare Be- 
trachtungsweise mehr und mehr durchsetzen wird. 


Zusammenfassung 


Bei der Ableitung von Aktionspotentialen sind zwischen die aktive Zelle und 
das Registrierinstrument mehrere Systeme eingeschaltet, die die Meßspannung 
übertragen: das Gewebe des biologischen Präparats, die Elektroden und der 
Verstärker. Die typischen Eigenschaften dieser Übertrager werden analysiert. 
Eine derartige übertragertechnische Analyse ist für elektrophysiologische Ver- 
suche unerläßlich: Sie ermöglicht die Auswahl der geeignetsten Methode und 
die kritische Beurteilung der Versuchsergebnisse. 


Summary 


When action-potentials are lead off, various systems transmitting the voltage 
to be measured are interposed between the active cell and the recording appa- 
ratus: the tissue of the biological preparation, the electrodes and the amplifier. 
The characteristic properties of these transmitters have been analyzed. An 
analysis of this kind is indispensable for electro-physiological experiments. By 
this means it is possible to select the proper methods and to asses critically 
the experimental results. 

Resume 


On intercale lors de la derivation de potentiels d’action entre la cellule 
active et l’instrument d’enregistrement plusieurs systemes qui transmettent la 
tension de mesure; le tissu de la preparation biologique, les &lectrodes et 
lVamplificateur. On analyse les proprietes typiques de ces transmetteurs. Cette 
analyse est indispensable pour les experiences electrophysiologiques: elle per- 


met de choisir la methode appropriee et de porter un jugement critique sur 
les resultats d’exp6rience. 
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